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ABSTRACT
WINTER PLAIIT-WATER RELATIONS WITH SPECIAL REFERENCE
TO ALPINE TREELINE
by
PETER J .  MARCHAND
The p u r p o s e  o f  t h i s  s t u d y  was t o  e x a m in e  t h e  i n t e r ­
a c t i o n s  o f  e n v i r o n m e n t a l  and  b i o t i c  f a c t o r s ,  e s p e c i a l l y  t h e  
r o l e  o f  l e a f  r e s i s t a n c e s ,  a f f e c t i n g  t h e  r a t e  o f  w a t e r  l o s s  
f rom  c o n i f e r s  d u r i n g  t h e  v / i n t e r .  R e s u l t s  a r e  r e l a t e d  t o  t h e  
i n f l u e n c e  o f  w i n t e r  c o n d i t i o n s  on t h e  s u c c e s s  o f  t h e  d o m i n a n t  
t r e e  s p e c i e s  i n  t h e  s u b a l p i n e  zone  o f  t h e  W h i t e  M o u n t a i n s  
i n  New H a m p s h i r e .
T r a n s p i r a t i o n  r a t e s  f ro m  e x c i s e d  b r a n c h e s  o f  b l a c k  
s p r u c e  w ere  m e a s u r e d ,  u s i n g  p o t o m e t e r s ,  u n d e r  lo w  t e m p e r a t u r e ,  
c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t  c o n d i t i o n s .  L e a f  r e s i s t a n c e  t o  t r a n s ­
p i r a t i o n  i n  d o r m a n t  b r a n c h e s  was s e n s i t i v e  t o  c h a n g e s  i n  
l i g h t  i n t e n s i t y  a t  t e m p e r a t u r e s  a b o v e  5°  C. D i f f u s i v e  r e s i s -
■i
t a n c e  d e c r e a s e d  f ro m  a p p r o x i m a t e l y  300 s e c  cm i n  t h e  d a r k  
t o  120 s e c  cm“  ^ a t  a  r a d i a t i o n  i n t e n s i t y  o f  1 .1  l y  m i n _J* .
At t e m p e r a t u r e s  b e lo w  2 °  C, h o w e v e r ,  r e s p o n s e  o f  l e a f  r e s i s ­
t a n c e  t o  c h a n g i n g  l i g h t  i n t e n s i t y  v/as i n h i b i t e d .
Maximum t r a n s p i r a t i o n  r a t e s  w ere  o b s e r v e d  when t h e  
l e a f  t i s s u e  was h e a t e d  a b o v e  5°  0 i n  n e a r l y  s t i l l  a i r .  
T r a n s p i r a t i o n  was r e d u c e d  by  a p p r o x i m a t e l y  5 0 ^  when w in d
s p e e d  was i n c r e a s e d  t o  200 cm s e c " 1  . I n c r e a s i n g  w ind  s p e e d  
t o  700  cm s e c " ”' c a u s e d  no f u r t h e r  d e c r e a s e  i n  t r a n s p i r a t i o n  
r a t e .  T h e se  r e s u l t s  a r e  e x p l a i n e d  i n  t e r m s  o f  r e d u c e d  
l e a f - a i r  t e m p e r a t u r e  d i f f e r e n c e s  a t  low w in d  s p e e d s  and  
c o n s e q u e n t  r e d u c t i o n  i n  t h e  v a p o r  c o n c e n t r a t i o n  g r a d i e n t  
b e t w e e n  t h e  l e a f  a n d  b u l k  a i r .
F i e l d  s t u d i e s  t h r o u g h o u t  two w i n t e r  s e a s o n s  showed 
no s i g n i f i c a n t  d e c l i n e  i n  r e l a t i v e  w a t e r  c o n t e n t  o f  l e a f  
t i s s u e  exposed,  a b o v e  t h e  sn o w p ack  n e a r  t r e e l i n e  on K t . 
V / a s h in g t o n .  F l u c t u a t i o n s  i n  r e l a t i v e  w a t e r  c o n t e n t  o f  
b a l s a m  f i r  a t  a  low  e l e v a t i o n  s i t e ,  160 k i l o m e t e r s  s o u t h  o f  
K t .  V / a s h i n g t o n ,  r o u g h l y  p a r a l l e l e d  t h o s e  o b s e r v e d  d u r i n g  t h e  
w i n t e r  a t  t h e  K t .  V /a s h in g to n  s i t e .  I t  i s  c o n c l u d e d  t h a t  
w i n t e r  d e s i c c a t i o n  c a n  n o t  b e  c o n s i d e r e d  a  p r i m a r y  c a u s e  o f  
t h e  lov; t r e e l i n e  on l i t .  V / a s h i n g t o n ,  and  t h a t  c o n t i n u a l  
e x p o s u r e  t o  h i g h  w in d s  d u r i n g  t h e  w i n t e r  a f f e c t s  t h e  t r e e  
a d v e r s e l y  o n l y  i n  r e l a t i o n  t o  i t s  s u s c e p t i b i l i t y  t o  s u s t a i n ­
i n g  p h y s i c a l  d am ag e .
INTRODUCTION
Treeline - Definitions Did Eco3 ogical Significance
T r e e l i n e  may b e  v a r i o u s l y  d e f i n e d  a s  (1 ) t h e  l i m i t  o f  
t h e  f o r e s t  i t s e l f ,  i n  t h e  p h y s i o g n o m i c  s e n s e  > r e g a r d l e s s  o f  
i t s  r e p r o d u c t i v e  c a p a c i t y ,  ( 2 )  t h e  l i m i t  o f  a r b o r e s c e n t  t r e e s  
r e g a r d l e s s  o f  t h e i r  s p a c i n g ,  o r  ( a )  t h e  l i m i t  o f  a  t r e e  
s p e c i e s  r e g a r d l e s s  o f  i t s  g r o w t h  f o r m .  H u s t i c h  ( 1 9 6 6 )  
r e f e r s  t o  e a c h  o f  t h e s e ,  i n  o r d e r ,  a s  t h e  p h y s i o g n o m i c  
f o r e s t - l i n e ,  t r e e - l i n e ,  an d  s p e c i e s  l i n o .  Young ( 1 9 7 1 )  d e ­
f i n e s  t h e  n o r t h e r n  o r  a r c t i c  t r e e l i n e  a s  t h e  p o l e w a r d  l i m i t  
o f  a r b o r e s c e n t  c o n i f e r s ,  t h i s  f u r t h e r  r e s t r i c t i o n  i n d i ­
c a t i n g  a n  i m p o r t a n t  f l o r i s t i c  a s  w e l l  a s  v e g e t a t i o n a l  
b o u n d a r y .
Each  o f  t h e s e  d e f i n i t i o n s  i s  somew hat  p r o b l e m a t i c a l  
h o w e v e r .  The f o r e s t  a t  i t s  p o l e w a r d  o r  a l t i t u d i n a l  l i m i t  
may v a r y  i n  s p e c i e s  c o m p o s i t i o n  a s  w e l l  a s  i n  m o r p h o l o g i c a l  
c h a r a c t e r .  T r e e s  w h i c h  may d e v e l o p  n o r m a l l y  a t  t h e i r  
f u r t h e s t  o u t p o s t  may become so  w i d e l y  s p a c e d  a s  t o  l o s e  an y  
c o n n e c t i o n  w i t h  t h e  p h y s i o g n o m i c  " f o r e s t " .  They  may t a k e  on 
g r o w t h  f o rm s  s c a r c e l y  f i t t i n g  a n y  r e a s o n a b l e  d e f i n i t i o n  o f  
" t r e e " ,  an d  may e v e n  become r e p r o d u c t i v e l y  i s o l a t e d  f rom  t h e  
" s p e c i e s "  t h r o u g h  i n f r e q u e n t  co n e  p r o d u c t i o n  ( s e e  f o r  e x a m p l e ,  
G r i g g s ,  1 9 4 6 ;  C l a u s e n ,  1 9 6 5 ;  T e e r i ,  1 9 6 8 ;  H o l t m e i e r ,  1 9 7 3 ;  
P l e s n i k ,  1 9 7 3 a ,  1 9 7 3 b ) .
I n  a n  e c o l o g i c a l  c o n t e x t ,  a  good  w o r k i n g  d e f i n i t i o n  
o f  t r e e l i n e  i s  one  w h i c h  d e n o t e s  a  s i g n i f i c a n t  c h a n g e  i n  
v e r t i c a l  s t r u c t u r e  o f  t h e  p l a n t  com m uni ty  a s  t h e  c l o s e d
1 .
c a n o p y  o f  t h e  f o r c e t  g i v e s  way t o  t h e  " o p e n "  t u n d r a  v e g e ­
t a t i o n .  T r e e l i n e  i n  t h i s  s e n s e  i s  s e ld o m  a  c l e a r  
p h y s io g n o m i c  b o u n d a r y  . I t  i s  i n s t e a d  a  m o s a i c  o f  " t r e e s "  
an d  t r e e - l e s s  p a t c h e s  o f  h e r b - s h r u b  v e g e t a t i o n  b e s t  d e s ­
c r i b e d  a s  a n  e c o t o n e ,  a  co m p le x  o f  v e g e t a t i o n a l  and  
m i c r o c l i m a t i c  g r a d i e n t s  o f  v a r y i n g  a b r u p t n e s s ,  a  t r a n s i t i o n  
none e n c o m p a s s i n g  a l l  o f  t h e  ab o v e  d e f i n i t i o n s  o f  t r e e l i n e .
I t  i s  p r i m a r i l y  w i t h  t h e  c h a n g e  i n  c a n o p y  s t r u c ­
t u r e  a t  t h e  f o r e s t  l i m i t  t h a t  t r e e l i n e  a s s u m e s  e c o l o g i c a l  
s i g n i f i c a n c e , f o r  i t  i s  t h i s  c h a n g e  w h i c h  i s  m o s t  i m p o r ­
t a n t  t o  o r g a n i s m s  w h ic h  h a v e  a d a p t e d  t o  t h e  m o d i f i c a t i o n s
o f  h a b i t a t  im p o se d  by  t h e  f o r e s t  d o m i n a n t s .  W i t h i n  and  
b e n e a t h  t h e  f o r e s t  c a n o p y  t h e  p h y s i c a l  e n v i r o n m e n t  i s  a s  
much i n f l u e n c e d  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  d o m i n a n t s  a s  by 
t h e  l o c a l  m a c r o c l i m a t e  i t s e l f .  L i g h t  i s  g r e a t l y  a t t e n ­
u a t e d  a s  i t  f i l t e r s  t o  t h e  l o w e r  s t r a t a  ( K i n e r s o n ,  1 9 7 3 ) .  
R ed u c ed  i n s o l a t i o n , c o u p l e d  w i t h  l o n g  wave r a d i a t i v e  
e x c h a n g e s  b e t w e e n  t h e  g r o u n d  and  can o p y ,  i n f l u e n c e s  b o t h  
d i u r n a l  an d  n o c t u r n a l  t e m p e r a t u r e s  i n  t h e  l o w e r  s t r a t a  
( R e i f s n y d e r  an d  L u l l ,  1 9 6 5 ) .  V/ind i s  g r e a t l y  r e d u c e d  i n  
t h e  c a n o p y  a n d  t h e r e f o r e  h a s  l i t t l e  e f f e c t  on h e a t  an d  g a s  
e x c h a n g e  p r o c e s s e s  i n  t h e  u n d e r s t o r y  ( K i n e r s o n ,  1 9 7 1 ) .  
P r e c i p i t a t i o n  i s  i n t e r c e p t e d  an d  r e d i s t r i b u t e d ,  t h e  e f f e c t s  
o f  v /h ich  may b e  p a r t i c u l a r l y  i m p o r t a n t  w i t h  r e g a r d  t o  
s n o w c o v e r  an d  i t s  i n f l u e n c e  on s o i l  t e m p e r a t u r e s ,  s o . i l -  
a n d  p l a n t - v / a t e r  b a l a n c e ,  a n d  l e n g t h  o f  g r o w i n g  s e a s o n .
Beyond  t h e  f o r e s t  l i m i t s ,  i n  t h e  a r c t i c  a n d  a l p i n e  
t u n d r a s ,  t h e r e  i s  l i t t l e  b u t  l o c a l  r e l i e f  t o  m o d i f y  t h e
3.
c l i m a t e . k i n d  becom es  a  p a r t i c u l a r l y  i m p o r t a n t  f a c t o r  
i n  tormr,  o f  i t s  r o l e  i n  h e a t  d i s s i p a t i o n  an d  p a s  e x c h a n g e ,  
m e c h a n i c a l  i n j u r y ,  an d  snow r e m o v a l .  I n  t h e  a b s e n c e  o f  a n  
o v e r h e a d  c a n o p y ,  n o c t u r n a l  l o n g - w a v e  r a d i a t i v e  l o s s  t o  t h e  
a t m o s p h e r e  ( c l e a r  s k y )  i s  u n i m p e d e d .  L i f e  i n  t h e  a l p i n e  
t u n d r a  i n  p a r t i c u l a r  i s  t h e r e f o r e  s u b j e c t  t o  more  p r o ­
n o u n c e d  f l u c t u a t i o n s  i n  t e m p e r a t u r e  a s  w e l l  a s  l i g h t ,  
v a r i a b i l i t y  i t s e l f  b e c o m in g  an  i m p o r t a n t  e n v i r o n m e n t a l  
f a c t o r  ( B i l l i n g s  e t  a l . ,  1 9 7 1 ) .
Cause?s of Treeline
I t  i s  n o t  l i k e l y  t h a t  t h e  phenomenon o f  t r e e l i n e  w i l l  
e v e r  b e  e x p l a i n e d  i n  t e r m s  o f  a  s i n g l e ,  u n i v e r s a l l y  o p e r ­
a t i n g  f a c t o r .  T h e r e  a r e  s e v e r a l  p o s s i b l e  c a u s e s ,  e a c h  o f  
w h ic h  may v a r y  i n  i m p o r t a n c e  f ro m  one a r e a  t o  a n o t h e r .  Out  
o f  t h e  v a s t  b o d y  o f  l i t e r a t u r e  on t h e  s u b j e c t ,  h o w e v e r ,  t h e r e  
em erge  two h y p o t h e s e s  f o r  t h e  c a u s e  o f  t r e e l i n e  w h i c h  h a v e  
g a i n e d  c o n s i d e r a b l e  f a v o r .
F o r e m o s t  o f  t h e s e  i s  t h e  i d e a  t h a t  f o r e s t  a d v a n c e  
i s  l i m i t e d ,  i n  one d e v e l o p m e n t a l  s t a g e  o r  a n o t h e r ,  by  
c r i t i c a l l y  lo w  summer t e m p e r a t u r e s .  V /h i le  a  u n i v e r s a l ,  
t e m p e r a t u r e - r e l a t e d  p h y s i o l o g i c a l  c o n t r o l  i s  n o t  y e t  e v i d e n t ,  
h i g h l y  s i g n i f i c a n t  c o r r e l a t i o n s  b e tv / e e n  g r o w t h  s e a s o n  t e m ­
p e r a t u r e s  an d  r a d i a l  g r o w t h ,  s h o o t  a n d  n e e d l e  e l o n g a t i o n ,  
a n d  co n e  y i e l d  h a v e  b e e n  d e m o n s t r a t e d  i n  c o n i f e r s  a t  n o r ­
t h e r n  t r e e l i n e  i n  S c a n d i n a v i a  ( H u s t i c h ,  194-8; M i k o l a ,  1 9 6 2 ;  
E k l u n d ,  1 9 5 7 ) .  C o r r e l a t i o n s  b e t w e e n  t h e  p o s i t i o n  o f  n o r t h e r n  
t r e e l i n e  a n d  t h e  1 0 °  C mean J u l y  i s o t h e r m  a r e  w e l l  know n,  
t h o u g h  t r o u b l e d  b y  c o n s i d e r a b l e  d e v i a t i o n  i n  some a r e a s
( s e e  f o r  e x a m p l e ,  H u s t i e h ,  1 9 66 ;  Young,  1 9 7 1 ) .  I n  N o r t h  
A m e r i c a  t h e r e  a p p e a r s  a l s o ,  a  c l o s e  c o r r e s p o n d e n c e  b e t w e e n  
n o r t h e r n  t r e e l i n e  and  t h e  mean summer p o s i t i o n  o f  t h e  P o l a r  
f r o n t  ( b r y s o n ,  1 9 6 6 ) .
The ab o v e  r e l a t i o n s h i p s  h a v e  n o t  b e e n  e s t a b l i s h e d  
f o r  a l p i n e  t i ' e e l i n e s  h o w e v e r .  T h e r e  may be  s i g n i f i c a n t  
d i f f e r e n c e s  i n  t h e  a s s i m i l a t i o n / r e s p i r a t i o n  b a l a n c e  
b e t w e e n  t r e e s  a t  h i g h  l a t i t u d e s  and  t h e i r  c o u n t e r p a r t s  i n  
h i g h  m o u n t a i n s  f u r t h e r  s o u t h  ( K o l t m e i e r , 1 9 7 3 ) .  V /ard le  
( 1 9 7 1 )  n o n e t h e l e s s  h a s  d e m o n s t r a t e d  s e e d l i n g  m o r t a l i t y  ab o v e  
a l p i n e  t r e e l i n e  i n  New Z e a l a n d  due t o  f a i l u r e  o f  t h e  p l a n t  
t o  m a t u r e  a n d  h a r d e n  p r o p e r l y  i n  a  s h o r t ,  c o l d  g r o w in g  
s e a s o n ,  t h u s  r e n d e r i n g  i t  s u s c e p t i b l e  t o  w i n t e r  d a m a g e . 
F a i l u r e  o f  p l a n t s  a t  t r e e l i n e  t o  h a r d e n  s u f f i c i e n t l y  i s  a l s o  
c o n s i d e r e d  i m p o r t a n t  b y  LaMarche  an d  I iooney ( 1 9 7 2 ) ,  who 
s u g g e s t ,  h o w e v e r ,  t h a t  l a t e  summer p r e c i p i t a t i o n  may be an 
i m p o r t a n t  a s  t h e  l e n g t h  o f  g r o w i n g  s e a s o n ,  s i n c e  d r o u g h t  
may i n d u c e  e a r l y  h a r d e n i n g .
A s e c o n d  f r e q u e n t l y  e n c o u n t e r e d  h y p o t h e s i s ,  p a r ­
t i c u l a r l y  w i t h  r e f e r e n c e  t o  a l p i n e  t r e e l i n e ,  i s  t h a t  t r e e -  
l i n e  p o s i t i o n  i s  s i g n i f i c a n t l y  i n f l u e n c e d  by  a d v e r s e  p l a n t  
w a t e r  b a l a n c e  d u r i n g  t h e  w i n t e r .  V e ry  low  p l a n t - w a t e r  p o t e n ­
t i a l s  h a v e  b e e n  o b s e r v e d  i n  w i n t e r  b y  L i n d s a y  ( 1 9 7 1 ) ,  H an s e n  
an d  K l i k o f f  ( 1 9 7 2 ) ,  a n d  T r a n q u i l l i n i  ( 1 9 6 3 ) ,  a n d  t h i s  i s  
b e l i e v e d  t o  i n f l u e n c e  t r e e l i n e  p o s i t i o n  p r i m a r i l y  t h r o u g h  
d e s i c c a t i o n  an d  d e a t h  o f  t i s s u e  e x p o s e d  ab o v e  t h e  sn o w p ack  
( K l i k o f f ,  1 9 6 5 ;  V /a r d l e ,  1 9 6 8 ;  S a k a i ,  1970 ;  T i f f n e y ,  1 9 7 2 ) .  
L o w e r i n g  o f  p l a n t - w a t e r  p o t e n t i a l  i n  w i n t e r  i s  u s u a l l y
a t t r i b u t e d  t o  a  c o m b i n a t i o n  o f  f a c t o r s  i n c l u d i n g  a  c o l d  o r  
f r o z e n  cu b s  I r a t e ,  lo w  a t m o s p h e r i c  h u m i d i t y ,  an d  p e r s i s t e n t  
h i g h  w i n t e r  w i n d s .  I t  i s  g e n e r a l l y  as sum ed  i n  t h i s  r e g a r d ,  
t h a t  ( 1 )  p l a n t  o t o m a t e s ,  i n  t h e  c a s e  o f  e v e r g r e e n s ,  r e m a i n  
c l o s e d  t h r o u g h o u t  t h e  w i n t e r  b u t  c u t i c u l a r  t r a n s p i r a t i o n  
i s  s i g n i f i c a n t  an d  e n h a n c e d  b y  e x p o s u r e  o f  p l a n t s  t o  h i g h  
r a d i a t i o n  l o a d s  a n d  h i g h  wind s p e e d s ,  an d  ( ? . )  t h a t  a b s o r p ­
t i o n  o r  r e p l a c e m e n t  o f  w a t e r  l o s t  i s  g r e a t l y  r e s t r i c t e d .
I n  t h e  f i n a l  a n a l y s i s ,  b o t h  low  summer t e m p e r a t u r e s  
an d  d a m a g in g  w i n t e r  d e s i c c a t i o n  may be  i m p o r t a n t  i n  c o n ­
t r o l l i n g  a l p i n e  t r e e l i n e .  Growth  d u r i n g  f a v o r a b l e  p e r i o d s  
a n d  s u r v i v a l  d u r i n g  ' u n f a v o r a b l e  p e r i o d s  a r e  s i n g u l a r l y  
i m p o r t a n t .  I t  i s  w i t h  t h e  d e s i c c a t i o n  h y p o t h e s i s ,  h o w e v e r ,  
t h a t  t h i s  j j a p e r  i s  c o n c e r n e d .
V/ i n  t e r  P l a n t - 1:.'at o r  Rel a t i o n s  i n  Rev iew
P l a n t s  h a v e  b e e n  r e p o r t e d  t o  o c c u r  i n  s n o w l e s s  l o ­
c a t i o n s  i n  w h i c h ,  f o r  a  p e r i o d  o f  f i v e  m o n t h s ,  t h e y  w ere  
u n a b l e  t o  a b s o r b  w a t e r  f ro m  t h e  f r o z e n  s u b s t r a t e  w h i l e  t h e y  
c o n t i n u a l l y  l o s t  w a t e r  f ro m  e x p o s e d  t i s s u e  ( T r a n q u i l l i n i , 
1 9 6 3 ) .  Hygen ( 1 9 6 3 )  h a s  c a l c u l a t e d  t h a t  u n d e r  c o n d i t i o n s  
o f  no r e p l e n i s h m e n t ,  t h e  t o t a l ,  w a t e r  l o s s  f ro m  Norway s p r u c e  
d u r i n g  t h e  w i n t e r  w o u ld  am oun t  t o  n e a r l y  t e n  t i m e s  t h e  s u b -  
l e t h a l  w a t e r  d e f i c i t ,  t h e  c r i t i c a l  am oun t  o f  w a t e r  n e e d e d  
f o r  s u r v i v a l .  S i n c e  i n  b o t h  c a s e s  p l a n t s  s u r v i v e  s u c h  
c o n d i t i o n s ,  h o w e v e r ,  one h a s  t o  s u s p e c t  t h a t  e i t h e r  t h e  
am ount  o f  w a t e r  l o s s  i s  o v e r e s t i m a t e d ,  t h e  p l a n t  f i n d s  some 
way t o  m ee t  t h e  w a t e r  l o s s ,  o r  t h e  d e g r e e  t o  w h i c h  s u c h  w a t e r  
l o s s  s t r e s s e s  t h e  p l a n t  i n  w i n t e r  i s  o v e r e s t i m a t e d .
6.
T h e r e  . is, i n  f a c t ,  l i t t l e  q u a n t i t a t i v e  e v i d e n c e  
t h a t  l e t h a l  w i n t e r  d e s i c c a t i o n  i s  o f  w i d e s p r e a d  o c c u r r e n c e  
a t  t r e e l i n e  a n d  e v e n  l e s s  e x p e r i m e n t a l  e v i d e n c e  a s  t o  w h a t  
f a c t o r  o r  c o m b i n a t i o n  o f  f a c t o r s  m o s t  i n f l u e n c e  t h e  w i n t e r  
p l a n t - w a t e r  b a l a n c e .  I n  a  s t u d y  o f  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  
P i c e a  c n g e l m a n n i i  k rum m holz  i n  C o l o r a d o ,  V/ard le  ( 1 9 6 8 )  
r e p o r t e d  w h a t  he  c o n s i d e r e d  t o  be  o n l y  a  n o r m a l  w i n t e r  d e ­
c r e a s e  i n  w a t e r  c o n t e n t ,  on t h e  o r d e r  o f  20;S ( d r y  w e i g h t  
b a s i s )  i n  n e e d l e s  on t h e  l e e w a r d  s i d e s  o f  s h o o t s ,  he  
f o u n d  much g r e a t e r  r e d u c t i o n s  i n  t h e  w a t e r  c o n t e n t  o f  n e e d l e s  
on t h e  w in d w a rd  s i d e s ,  h o w e v e r , a n d  c o n c l u d e d  t h a t  " d r y  w i n t e r  
w i n d s  w ere  t h e  i m m e d i a t e ,  t h o u g h  p r o b a b l y  n o t  t h e  u l t i m a t e ,  
c a u s e  o f  t h e  k rum m holz  g r o w t h  f o r m s  i n  t h e  f o r e s t - t u n d r a  
e c o t o n e ."
T r a n q u i l l i n i  ( 1 9 6 3 )  r e p o r t e d  t h a t  s e e d l i n g s  o f  P i n u s  
c cm b ra  w i n t e r i n g  i n  s n o w l e s s  l o c a t i o n s  a b o v e  t r e e l i n e ,  h ad  
o s m o t i c  v a l u e s  a p p r o a c h i n g  - 4 2  a t m .  w i t h  t h e  w a t e r  c o n t e n t  
o f  n e e d l e s  l o w e r i n g  t o  5 2^  t o  7 8 ^  o f  t h e i r  d r y  w e i g h t ,  h a l f  
t h e i r  au tu m n  w a t e r  c o n t e n t .  He c i t e s  a s  t h e  p r i m a r y  c a u s e  
t h o u g h ,  t h e  h e a t i n g  o f  b r a n c h e s  u n d e r  h i g h  r a d i a t i o n  l o a d s  
r a t h e r  t h a n  e x p o s u r e  t o  h i g h  v / i n d s .  He n o t e s  t o o ,  t h a t  t h e  
c r i t i c a l  l e v e l  o f  w a t e r  d e f i c i t  f o r  t h i s  s p e c i e s  i s  d e ­
p r e s s e d  d u r i n g  t h e  w i n t e r  a n d  t h a t  s u b - l e t h a l  w a t e r  c o n t e n t s  
a r e  s e ld o m  r e a c h e d .  I n c r e a s e d  t o l e r a n c e  t o  d e h y d r a t i o n  
d u r i n g  t h e  w i n t e r  h a s  b e e n  r e p o r t e d  f o r  o t h e r  s p e c i e s  a s  
w e l l  ( L a r c h e r ,  1 9 7 2 ;  K h l e b n i k o v a  e t  a l . ,  1963) ,  i n d i c a t i n g  
t h a t  some c a u t i o n  i s  n e c e s s a r y  i n  i n t e r p r e t i n g  t h e  p h y s i o ­
l o g i c a l  s i g n i f i c a n c e  o f  low  w i n t e r  p l a n t - w a t e r  p o t e n t i a l s .
Y.
I n  a  d e t a i l e d  s t u d y  o f  s e a s o n a l  c h a n g e s  i n  t h e  w a t e r  
s t a t u s  o f  f l a g g e d  P i c o a  e n g c l m a n n i i  and  A b i e s  l a . s l o c a r p a  a t  
t r e e l i n e  i n  t h e  M e d i c i n e  Bow M o u n t a i n s  o f  V/y o m i n g , L i n d s a y  
( 1 9 7 1 )  r e p o r t e d  a  d e c l i n e  i n  l e a f  w a t e r  p o t e n t i a l  f ro m  a  
summer maximum o f  - 1 9  b a r s  t o  a  w i n t e r  minimum o f  a p p r o x i ­
m a t e l y  - 3 3  b a r s ,  he  c o n c l u d e d  t h a t  c o n s t a n t  e x p o s u r e  t o  
h i g h  w i n d s  was i n s t r u m e n t a l  i n  c a u s i n g  s e v e r e  w a t e r  s t r e s s  
dui’i n g  t h e  w i n t e r .  L i n d s a y ' s  d a t e  show h o w e v e r ,  t h a t  t h e  
g r e a t e s t  d e c l i n e  i n  l e a f  water-  p o t e n t i a l  a t  t r e e l i n e  o c ­
c u r r e d  i n  e a r l y  a u t u m n ,  p e r h a p s  t h e  r e s u l t  o f  low  s o i l -  
w a t e r  s u p p l y .  Prom t h e  end  o f  O c t o b e r  t h r o u g h  t h e  r e m a i n d e r  
o f  t h e  w i n t e r  p e r i o d ,  t h e  l e a f  w a t e r  p o t e n t i a l  o f  e x p o s e d  
P l c e a  e n g c l m a n n i l  r e m a i n e d  e s s e n t i a l l y  u n c h a n g e d ,  f l u c t u a ­
t i n g  a b o u t  a v a l u e  o f  - 2 9  b a r s  e x c e p t  f o r  a  s i n g l e  d i p  t o  
a p p r o x i m a t e l y  - 3 3  b a r s  i n  m i d - J a n u a r y .  S i m i l a r i t y ,  t h e  
w a t e r  p o t e n t i a l  o f  A b i e s  l a s i o c a r p a  h a d  a l r e a d y  d r o p p e d  t o  
- 3 0  b a r s  b y  t h e  end  o f  O c t o b e r  an d  f u r t h e r  d e c l i n e d  o n l y  
4 b a r s  t h r o u g h  t h e  w i n t e r .  Thus  i t  i s  n o t  e n t i r e l y  c l e a r  
t h a t  t h e  c o n d i t i o n s  w h i c h  p r e v a i l e d  a t  t r e e l i n e  t h r o u g h o u t  
t h e  w i n t e r  i n  h i s  s t u d y  a r e a  w e re  a n y  m ore  s i g n i f i c a n t ,  
i n  t e r m s  o f  t h e  w a t e r  b a l a n c e  o f  e x p o s e d  p l a n t s ,  t h a n  
t h o s e  c o n d i t i o n s  w h i c h  c a u s e d  t h e  s h a r p  d e c l i n e  i n  l e a f  
w a t e r  p o t e n t i a l  d u r i n g  t h e  a u t u m n .
The T r a n s p i r a t i o n  P r o c e s s
I n  v i e w  o f  t h e  g e n e r a l  c o n f u s i o n  a s  t o  w h i c h  f a c t o r s  
m o s t  a f f e c t  t h e  w i n t e r  p l a n t - w a t e r  b a l a n c e ,  a  r e v i e w  o f  t h e  
b i o p h y s i c a l  p r o c e s s  o f  t r a n s p i r a t i o n  i s  i n  o r d e r .
T r a n s p i r a t i o n  f r o m  a  l e a f  s u r f a c e  may be  d e s c r i b e d
I -  aby  t h e  e q u a t i o n  T = ^  jr~ w h ere  T i s  t h e  t r a n s p i r a t i o n
1 + a
r a t e ,  c-  ^ -  i s  t h e  w a t e r  v a p o r  c o n c e n t r a t i o n  d i f f e r e n c e  
b e t w e e n  t h e  i n t e r c e l l u l a r  s p a c e s  o f  t h e  l e a f  an d  t h e  b u l k  
a i r  o u t s i d e  t h e  l e a f  b o u n d a r y  l a y e r ,  an d  r^ an d  r a  a r e  
r e s p e c t i v e l y  t h e  l e a f  and  b o u n d a r y  l a y e r  r e s i s t a n c e s  t o  
g a s e o u s  t r a n s f e r  ( s e e  G a t e s ,  196a, o r  E h r l e r  an d  v an  B a v e l ,  
1 9 6 8 ) .  The d r i v i n g  f o r c e  f o r  t r a n s p i r a t i o n  i s  t h e n ,  c-  ^ -  c a , 
a  g r a d i e n t  s t r o n g l y  i n f l u e n c e d  by t h e  t e m p e r a t u r e  d i f f e r e n c e  
b e t w e e n  t h e  l e a f  an d  a i r .  S i n c e  t h e  s a t u r a t i o n  v a p o r  
c o n c e n t r a t i o n  o f  t h e  l e a f  i n t e r s t i c e s  w i l l  be  a  f u n c t i o n  o f  
l e a f  t e m p e r a t u r e ,  t h e  g r e a t e r  t h e  e l e v a t i o n  o f  l e a f  t e m ­
p e r a t u r e  ab o v e  a i r  t e m p e r a t u r e , t h e  g r e a t e r  t h e  v a p o r  c o n ­
c e n t r a t i o n  g r a d i e n t  b e t w e e n  t h e  l e a f  an d  a i r .
L e a f  r e s i s t a n c e s  t o  t h e  d i f f u s i o n  o f  w a t e r  v a p o r  a r e  
p r o v i d e d  by  t h e  s t o m a t e s  a n d  c u t i c l e ,  t h e  r e l a t i v e  m a g n i t u d e  
o f  t h e s e  b e i n g  somewhat  s p e c i e s  d e p e n d e n t .  The minimum 
s t o m a t a l  r e s i s t a n c e  o f  t h e  a l p i n e  s p e c i e s  Ledum g r o c n l a n d i -
_ " l
cum i s ,  f o r  e x a m p l e ,  l e s s  t h a n  2 s e c  cm , a s  d e t e r m i n e d  
f o r  p l a n t s  g r o w i n g  i n  b o t h  a  n o r t h e r n  b o g  ( S m a l l ,  1972)  an d  
ab o v e  t i m b e r l i n e  on M t . V / a s h i n g t o n ,  New H a m p s h i r e  ( i i a r c h a n d ,  
u n p u b l i s h e d  d a ta )* .  The s t o m a t a l  r e s i s t a n c e  o f  c o n i f e r s  may
_ " l
b e  somew hat  h i g h e r ,  p e r h a p s  n e a r  20 s e c  cm (V/aggoner  a n d  
T u r n e r ,  1 9 7 1 ) .  I n  c o n t r a s t ,  c u t i c u l a r  r e s i s t a n c e  i s  u s u a l l y  
s e v e r a l  t i m e s  g r e a t e r  i n  m a g n i t u d e ,  h a v i n g  b e e n  r e p o r t e d  
( H o lm g re n  e t  a l . ,  1965)  a s  h i g h  a s  460 s e c  cm-1 f o r  t h e  
E u r o p e a n  s p e c i e s  Q u e r c u s  r o b u r ♦ I n  a d d i t i o n ,  c u t i c u l a r  r e ­
s i s t a n c e  h a s  b e e n  f o u n d  t o  i n c r e a s e  s h a r p l y  w i t h  d e c r e a s i n g  
t e m p e r a t u r e  (Holrngren  e t  a l . ,  1 9 6 5 ) .
9.
B o u n d ary  l a y e r  r e s i s t a n c e  i s  p r o v i d e d  b y  a  t r a n s f e r  
zo n e  o f  a i r  i n  c o n t a c t  v / i t h  ( a n d  i n f l u e n c e d  b y )  t h e  l e a f .
The t h i n n e r  t h i s  s u r r o u n d i n g  l a y e r ,  t h e  more r a p i d  w i l l  be  
t h e  h e f j t  c o n v e c t i o i i  o f  v a p o r  t r a n s f e r  t h r o u g h  t h i s  z o n e ,  
s i n c e  h e a t  and  v a p o r  c o n c e n t r a t i o n  g r a d i e n t s  b e t w e e n  t h e  l e a f  
a n d  b u l k  a i r  w i l l  be s t e e p e r .  S i n g l e  l e a f  b o u n d a r y  l a y e r  
r e s i s t a n c e s  h a v e  b e e n  fo u n d  t o  be g e n e r a l l y  l e s s  t h a n  0 . 9
— 'j
s e c  cm f o r  s e v e r a l  d e c i d u o u s  w o o d la n d  s p e c i e s  (H o lm g re n  
e t  a l . ,  1 9 6 5 ) ,  a l t h o u g h  t h i s  w i l l  v a r y  d i r e c t l y  w i t h  l e a f  
s i z e  an d  s h a p e  and i n v e r s e l y  w i t h  w i n d s p e e d  ( G a t e s ,  1 9 6 5 ) .
I t  i s  t h r o u g h  r e d u c t i o n  o f  b o u n d a r y  l a y e r  r e s i s t a n c e  
t h a t  t h e  i n f l u e n c e  o f  wind  c u r r e n t s  i s  i m p o r t a n t .  The e f f e c t  
o f  w ind  i s  t w o - f o l d ;  ( 1 )  i t  f a c i l i t a t e s  r e m o v a l  o f  m o i s t  a i r  
f ro m  t h e  l e a f  s u r f a c e ,  x h e r e b y  i n c r e a s i n g  t h e  r a t e  o f  t r a n s ­
p i r a t i o n ,  an d  ( 2 )  i t  i n c r e a s e s  t h e  r a t e  o f  h e a t  t r a n s f e r  
f ro m  t h e  l e a f ,  t h r o u g h  f o r c e d  c o n v e c t i o n ,  t h u s  t e n d i n g  t o  
m a i n t a i n  t e m p e r a t u r e  e q u i l i b r i u m  b e t w e e n  t h e  l e a f  an d  a i r .
I n  t h e  l a t t e r  c a s e ,  c^  -  c a  i s  r e d u c e d  a n d  c o n s e q u e n t l y  
t r a n s p i r a t i o n  i s  d e c r e a s e d .  The r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  
t h e s e  two p r o c e s s e s  w i l l  d e p e n d  on o t h e r  m i c r o e n v i r o n m e n t a l  
f a c t o r s  a s  w e l l  a s  on t h e  p h y s i o l o g i c a l  b e h a v i o r  o f  t h e  
p l a n t .
D u r i n g  t h e  summer g r o w t h  p e r i o d ,  t h e  m o s t  s i g n i f ­
i c a n t  l e a f  r e s i s t a n c e  t o  l o s s  o f  w a t e r  ( u n d e r  n o n - s t r e s s  
c o n d i t i o n s )  i s  t h a t  o f  t h e  open  s t o m a t e s .  C u t i c u l a r  
t r a n s p i r a t i o n  i s  n e g l i g i b l e  a s  l o n g  a s  t h e  s t o m a t e s  r e m a i n  
o p e n .  At t h i s  t i m e  o f  y e a r  t h e n ,  t h e  b o u n d a r y  l a y e r  r e ­
s i s t a n c e  i s  c l o s e r  i n  m a g n i t u d e  t o  t h e  l e a f  r e s i s t a n c e  an d  
a n y  r e d u c t i o n  o f  r a  b y  t u r b u l e n t  e x c h a n g e  b e c o m e s  s i g n i f i c a n t
10.
i n  t e r m s  o f  i n c r e a s i n g  t r a n s p i r a t i o n .
I n  t h e  v / i n t e r t i m e , t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  t h e  
d i f f u s i v e  r c o i s t a r c e s  i s  c h a n g e d  s i g n l f ' i c a n t l y . S t o m a t a l  
o p e n i n g  h a s  n o t  b e e n  r e p o r t e d  t o  o c c u r  d u r i n g  t h e  w i n t e r  
( T r a n q u i l l i n i , 1 9 6 1 ;  S c h u l z e  e t  a l . ,  1967) .  a s  a p p a r e n t l y  i t  
i s  p r e v e n t e d  b y  lo w  t e m p e r a t u r e s  ( S t a l f e l t ,  1 9 6 2 ) .  As a 
r e s u l t ,  v a p o r  d i f f u s i o n  i s  l a r g e l y  v i a  c u t i c u l a r  p a th w a y s  
an d  t h e  l e a f  r e s i s t a n c e  may t h u s  be e x p e c t e d  t o  i n c r e a s e  
s e v e r a l - f o l d .  When t h e  l e a f  r e s i s t a n c e  i s  v e r y  h i g h ,  s a y  
on t h e  o r d e r  o f  200  s e c  cm , a n y  r e d u c t i o n  o f  t h e  b o u n d a r y  
l a y e r  x r s i s t a n c e ,  w h i c h  i n  t h e  c a s e  o f  c o n i f e r s  may be much 
l e s s  t h a n  1 . 0  s e c  cm , b y  h i g h  w in d s  w o u ld  seem u n i m p o r t a n t  
i n  t e r m s  o f  i n c x ’e a s i n g  v a p o r  t r a n s f e r .  The d o m i n a n t  e f f e c t  
o f  w in d  i n  t h e  w i n t e r t i m e  may t h e r e f o r e  b e  r e l a t e d  t o  t h e  
c o n s e q u e n c e s  o f  f o r c e d  c o n v e c t i o n  w h ic h  a r e  ( 1 )  m a i n t e n a n c e  
o f  l e a f  t e m p e r a t u r e s  b e l o w  t h e  f r e e z i n g  p o i n t  o f  c e l l  w a t e r  
when a i r  t e m p e r a t u r e s  a r e  v e r y  l o w ,  a n d  ( 2 )  r e d u c t i o n  o f  
t e m p e r a t u r e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  l e a f  a n d  a i r  w i t h  
c o n s e q u e n t  r e d u c t i o n  o f  c-^ -  c a# I n  b o t h  c a s e s ,  t h e  n e t  
e f f e c t  o f  w in d  v/ould  be  t o  r e d u c e ,  r a t h e r  t h a n  i n c r e a s e  
w a t e r  l o s s .
From t h e  f o r e g o i n g  a n a l y s i s  i t  i s  e v i d e n t  t h a t  t h e  
e f f e c t s  o f  a t m o s p h e r i c  f a c t o r s  on t h e  w a t e r - b a l a n c e  o f  
w i n t e r -  e x p o s e d  p l a n t s  i s  i n  n e e d  o f  e x p e r i m e n t a l  r e v i e w ,  a s  
t h e  c o n c l u s i o n s  r e a c h e d  a b o v e  a r e  n o t  i n  h a rm o n y  w i t h  
w i d e l y - h e l d  b e l i e f s .  The r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  w i n d ,  r a d i ­
a t i o n  l o a d ,  a n d  t h e  l e a f  r e s i s t a n c e s  t o  t r a n s p i r a t i o n  h a v e  
n o t  b e e n  s y s t e m a t i c a l l y  i n v e s t i g a t e d  a t  low  t e m p e r a t u r e s
1 1 .
u n d e r  c o n t r o l l e d  c o n d i t i o n s ,  t h o u g h  i t  i s  c l e a r l y  i m p o r t a n t  
t h a t  t h e y  h e  u n d e r s t o o d  b e f o r e  a n y  i n f e r e n c e s  a r e  made w i t h  
r e s p e c t  t o  t h e  o c c u r r e n c e  o f  w i n t e r  d e s i c c a t i o n  i n  t h e  a l p i n e  
a n d  s u b a l p i n e  z o n e s .  T h i s  s t u d y  t h e r e f o r e  f o c u s e s  on t h e  
i n t e r a c t i o n  o f  e n v i r o n m e n t a l  a n d  b i o t i c  f a c t o r s ,  e s p e c i a l l y  
t h e  r o l e  o f  l e a f  r e s i s t a n c e s ,  a f f e c t i n g  t h e  r a t e  o f  w a t e r  
l o s s  f ro m  c o n i f e r s  d u r i n g  t h e  w i n t e r .  P a r t i c u l a r  r e f e r e n c e  
i s  made t o  t h e  i n f l u e n c e  o f  w i n t e r  c o n d i t i o n s  on t h e  s u c c e s s  
o f  t h e  d o m i n a n t  t r e e  s p e c i e s  i n  t h e  s u b a l p i n e  zo n e  o f  t h e  
P r e s i d e n t i a l  Range  i n  t h e  V /h i te  M o u n t a i n s  o f  New H a m p s h i r e .
METHODS
F i e l d  S t u d i e s  -  ' / i n t e r
F o r  p u r p o s e s  o:f a s s e s s i n g  t h e  e x t e n t  o f ,  an d  c i r ­
c u m s t a n c e s  a c c o i r p a n y i n g  w a t e r  l o s e  f rom  w i n t e r - e x p o s e d  
t r e e s  a t  t r e e l i n e ,  a  s e m i - p e r m a n e n t  s a m p l i n g  s t a t i o n  was 
m a i n t a i n e d  a t  a n  e l e v a t i o n  o f  1372 m on t h e  C h a n d l e r  R id g e  
o f  Mount W a s h i n g t o n ,  I I . h .  ( F i g *  1 ) .  T h i s  r i d g e  l i e s  t o  t h e  
n o r t h e a s t  o f  t h e  summit  o f  Tit .  V / a s h in g t o n  ( e l e v a t i o n  1 9 1 7 - 8  in) 
w i t h  i t s  a x i s  r u n n i n g  a p p r o x i m a t e l y  n o r t h - s o u t h ,  n o r m a l  t o  
t h e  d i r e c t i o n  o f  p r e v a i l i n g  w i n d s .  The s u b a l p i n e  cone  o f  
m a t t e d  "k rum m holz"  t r e e s  e x t e n d s  i n  t h i s  a r e a  f ro m  a b o u t  
1220 m t o  1400 rn, p l a c i n g  i t  among t h e  l o w e s t  t r e e l i n e s  i n  
t h e  P r e s i d e n t i a l  R a n g e ,  a  f a c t  w h i c h  s u g g e s t s  p a r t i c u l a r l y  
severe  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s .
The s t a t i o n  was e q u i p p e d  w i t h  r e c o r d i n g  s o i l  and  
a i r  t h e r m o g r a p h s ,  f i t t e d  w i t h  e i g h t - d a y  s p r i n g - d r i v e n  c h a r t s .  
H ow ev er ,  t h e  i n s t r u m e n t s  w e re  s u b j e c t  t o  o c c a s i o n a l  f a i l u r e  
a t  e x t r e m e l y  low  w i n t e r  t e m p e r a t u r e s  a n d  t h e  s h e l t e r s  
o c c a s i o n a l l y  p a c k e d  w i t h  w i n d - b l o w n  snow .  T h e r e f o r e ,  t h e  
r e c o r d  s e r v e d  m a i n l y  t o  i m p ro v e  e x t r a p o l a t i o n  o f  w e a t h e r  r e ­
c o r d s  f ro m  t h e  c o n t i n u o u s l y  m a i n t a i n e d  M t .  V /a s h in g to n  O b s e r v ­
a t o r y  l o c a t e d  on t h e  s u m m i t .  T h e s e  r e c o r d s  a r e  s u m m a r i z e d  
f o r  t h e  s t u d y  p e r i o d  i n  T a b l e  1 . F o r  a  lo w  e l e v a t i o n  " c o n t r o l " , 
a  s i m i l a r l y  e q u i p p e d  s t a t i o n  was m a i n t a i n e d  d u r i n g  t h e  s e c o n d  
w i n t e r  o f  t h e  s t u d y  a t  a  C h r i s t m a s  t r e e  p l a n t a t i o n  i n  
Mcidhnry, h . H .  ( e l e v a t i o n  c a .  100 m ) .
W i n t e r  t r a n s p i r a t i o n  l o s s e s  a t  b o t h  f i e l d  s i t e s
1 2 .
1 3 .
Figure 1. Chandler Ridge field site, Mount Washington, N.H.

T a b l e  1 .  Summary o f  w e a t h e r  o b s e r v a t i o n s  on M t .  V /a s h in g to n  
t h r o u g h o u t  t h e  s t u d y  p e r i o d .  D a t a ,  e x c e p t  f o r  s o i l  t e m p e r a ­
t u r e s ,  a r e  t a k e n  f ro m  t h e  r e c o r d s  o f  t h e  M t .  V /a s h in g to n  
O b s e r v a t o r y .  R e c o r d s  o b t a i n e d  a t  t h e  s t u d y  s i t e  i n d i c a t e  t h a t  
a i r  t e m p e r a t u r e s  ( g r o u n d  l e v e l )  a v e r a g e  a p p r o x i m a t e l y  4 °  C 
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A v e . D a i l y  Max. (C)
No. Days Max 0°  G
Ave.  D a i l y  M in .  (C)
No. Days S o i l  0°  C
P r e c i p .  a s  Snow o r  I c e  (cm) 
T o t a l  P r e c i p . -  W a te r  E q u i v . ( c a )
Ave.  H o u r l y  Wind (m s e c - "')
Ave.  H o u r l y  Wind (mph) 
i= o f  P o s s i b l e  S u n s h in e
r ; .
w e re  r e l a t e d  q u a l i t a t i v e l y  t o  f l u c t u a t i o n s  .in t i s s u e  r e l a ­
t i v e  w a t e r  c o n t e n t  ( RV< C) . I t  was a s su m ed  t h a t  c o n d i t i o n s  
r e s u l t i n g  i n  h i g h  t r a n s p i r a t i o n  r a t e s  a n d / o r  r e d u c e d  
a b s o r p t i o n  w o u ld  be  a c c o m p a n i e d  by  d e c r e a s i n g  w a t e r  c o n t e n t s ,  
w h i l e  c o n d i t i o n s  f a v o r i n g  r e d u c e d  t r a n s p i r a t i o n  a n d / o r  
im p ro v e d  a b s o r p t i o n  v /ould  b e  r e f l e c t e d  i n  i n c r e a s i n g  w a t e r  
c o n t e n t s .  F o r  r e l a t i v e  w a t e r  c o n t e n t  d e t e r m i n a t i o n s ,  b r a n c h  
t i p s  e x p o s e d  a b o v e  t h e  sn o w p ach  w ere  c o l l e c t e d ,  u s u a l l y  i n  
a  f r o z e n  s t a t e ,  an d  s e a l e d  i m m e a d i a t l y  i n  p l a s t i c  b a g s .
T h e se  w e re  k e p t  i n  t h e  d a r k  an d  t r a n s p o r t e d  i n  a  c o o l e r  t o  
m i n i m i z e  w a t e r  l o s s .  I n  t h e  l a b o r a t o r y ,  f r e s h  w e i g h t s  were  
m e a s u r e d  t o  t h e  n e a r e s t  t e n - t h o u s a n d t h  o f  a g ram .  The 
s a m p l e s  w e re  t h e n  f l o a t e d  on d i s t i l l e d  w a t e r  .in p e t r i  
d i s h e s  a t  a  c o n s t a n t  9°  C f o r  24 h o u r s ,  a  t i m e  p e r i o d  
fo u n d  s u f f i c i e n t  t o  a l l o w  r e c o v e r y  o f  f u l l  t u r g o r .  F r r o r  
i n  IV.'iO d e t e r m i n a t i o n s  r e s u l t i n g  f ro m  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  
t e m p e r a t u r e  o f  t h e  l e a f  t i s s u e  when c o l l e c t e d  an d  t h e  
t e m p e r a t u r e  a t  w h i c h  w a t e r  u p t a k e  was a l l o w e d  ( M i l l a r ,  1966)  
was t h o u g h t  t o  b e  m i n i m i z e d  b y  s t a n d a r d i z i n g  t e m p e r a t u r e  
a t  5°  C d u r i n g  t h e  a b s o r p t i o n  s t e p .  A f t e r  24 h o u r s ,  t h e  
s a m p l e s  w e re  b l o t t e d  d r y  a n d  r e w e i g h e d .  They w ere  t h e n  
p l a c e d  i n  a  d r y i n g  ov en  a t  7 0 °  G an d  a f t e r  t h r e e  d a y s  v/ere 
w e i g h e d  a  f i n a l  t i m e .  T i s s u e  w a t e r  c o n t e n t  u n d e r  f i e l d  
c o n d i t i o n s  was t h e n  e x p r e s s e d  a s  a  p e r c e n t a g e  o f  t h e  t u r g i d  
w a t e r  c o n t e n t  o f  t h e  s a m p l e s  an d  r e l a t e d  t o  p l a n t - w a t e r  
p o t e n t i a l  b y  a p r e v i o u s l y  e s t a b l i s h e d  c u r v e  o f  1V.IG v s .  w a t e r  
p o t e n t i a l  a s  d e t e r m i n e d  b y  t h e r m o c o u p l e  p s y c h r o m e t e r  an d  
p r e s s u r e  bomb ( s e e  F i g .  6 ) .  F l u c t u a t i o n s  i n  t i s s u e  RV/C w e re
16.
t h e n  r e l a t e d ,  by  s t e p w i s e  m u l t i p l e  r e g r e s s i o n ,  t o  v a r i ­
a t i o n s  o f  a i r  t e m p e r a t u r e s ,  w ind  s p e e d ,  an d  r a d i a t i o n  
l o a d ,  b a s e d  on t h e  r e c o r d s  o f  t h e  Mt.  W a s h i n g t o n  O b s e r v a t o r y .  
S i n c e  a t t e m p t s  a t  m a i n t a i n i n g  a  r e c o r d i n g  p y r h e l i o m e t e r  a t  
t h e  M t . W a s h i n g t o n  f i e l d  s t a t i o n  f a i l e d ,  d a i l y  i n s o l a t i o n  
was d e t e r m i n e d  by  t h e  m e th o d  o f  hamon e t . a l . ( 1 9 6 4 )  
u s i n g  t h e  O b s e r v a t o r y  r e c o r d s  o f  d a i l y  s u n s h i n e  d u r a t i o n .  
F i e l d  O t u d i o s  -  .Summer
As a  b a s i s  f o r  e v a l u a t i n g  w i n t e r  t r a n s p i r a t i o n  r a t e s  
o b s e r v e d  l a t e r  u n d e r  c o n t r o l l e d  c o n d i t i o n s ,  g r o w t h  s e a s o n  
t r a n s p i r a t i o n  r a t e s  f o r  p o t t e d  s e e d l i n g s  o f  p a p e r  b i r c h -  
( h e t u l a  p a p y r i f e r e  v a r .  c o r d i f o l i a ) ,  b a l s a m  f i r  ( A b ie s  
b a l s a m e a ) , and  b l a c k  s p r u c e  ( P i c e a  m a r l a n a ), t r a n s p l a n t e d  
f ro m  Mt.  W a s h i n g t o n , w e r e  d e t e r m i n e d  g r a v i m e t r i c a l l y .
T h r e e  s e e d l i n g s  o f  e a c h  s p e c i e s ,  a l o n g  w i t h  t h r e e  c o n t r o l  
p o t s  t o  a c c o u n t  f o r  s o i l  e v a p o r a t i o n , w e r e  p l a c e d  o u t - o f -  
d o o r s  w i t h  t h e  p o t s  i n s u l a t e d  t o  p r e v e n t  e x c e s s i v e  s o i l  
h e a t i n g  ( F i g .  2 ) .  T r a n s j j i r a t i o n  r a t e s  w e re  d e t e r m i n e d  by 
w e i g h i n g  t h e  p o t s  t o  t h e  n e a i ' e s t  t e n t h  o f  a  gram a t  m i d ­
m o r n i n g  a n d  a g a i n  i n  l a t e  a f t e r n o o n .  S o i l - w a t e r  was 
m a i n t a i n e d  a t  o r  n e a r  f i e l d  c a p a c i t y  f o r  t h e s e  s t u d i e s .  
E n v i r o n m e n t a l  v a r i a b l e s  m o n i t o r e d  w ere  w ind  s p e e d ,  t o t a l  
s o l a r  r a d i a t i o n ,  a i r  t e m p e r a t u r e ,  an d  r e l a t i v e  h u m i d i t y .  
A d d i t i o n a l l y ,  e v a p o r a t i o n  was m o n i t o r e d  w i t h  b o t h  a  b l a c k ,  
f l a t - s u r f a c e d  L i v i n g s t o n  A tm om ete r  a n d  a  P i c h e  e v a p o r i m e t e r . 
L e a f  a r e a  f o r  p a p e r  b i r c h  was d e t e r m i n e d  b y  e s t a b l i s h i n g  a  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  l e a f  l e n g t h  a n d  a r e a  a s  m e a s u r e d  w i t h  
a  d o t  g r i d ,  a n d  t h e r e a f t e r  m e a s u r i n g  t h e  l e a f  l e n g t h s  f o r
Figure 2. Experimental set-up for growth-season transpira­
tion study.

e a c h  o f  t h e  s e e d l i n g s .  F o r  t h e  two c o n i f e r s ,  t h e  s u r f a c e  
a r e a  o f  a  l a r g e  s a m p le  o f  n e e d l e s  was d e t e r m i n e d  b y  m e a s ­
u r e m e n t  w i t h  a  m i c r o m e t e r  and t h e n  r e l a t e d  t o  t h e  d r y  
w e i g h t  o f  t h e  n e e d l e s .  T o t a l  s u r f a c e  a r e a  f o r  t h e  s e e d l i n g s  
was t h e n  d e t e r m i n e d  b y  n e e d l e  c o u n t  o r  by  n e e d l e  w e i g h t ,  
t h e  l a t t e r  m e th o d  b e i n g  u s e d  a l s o  f o r  l a t e r  c o n t r o l l e d  
e n v i r o n m e n t  e x p e r i m e n t s . The s e a s o n a l  c o u r s e  o f  t r a n s ­
p i r a t i o n  was t h e n  c o r r e l a t e d ,  b y  s p e c i e s ,  w i t h  a t m o s p h e r i c  
v a r i a b l e s  by  a  s t e p w i s e  m u l t i p l e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  f o r  t h e  
p e r i o d  J u n e  t o  O c t o b e r ,  1 9 7 3 .
C o n t r o l l e d  E n v i r o n m e n t  S t u d i e s
W i th  t h e  o n s e t  o f  do rm an cy  t h e  g r a v i m e t r i c  
t e c h n i q u e  became t o o  i n s e n s i t i v e  f o r  t r a n s p i r a t i o n  s t u d i e s .  
Sea3 . ing  t h e  p o t s  w i t h  p a r a f i n  an d  l a n o 3  i n  t o  e l i m i n a t e  s o i l  
e v a p o r a t i o n  d i d  l i t t l e  t o  i m p ro v e  t h e  t e c h n i q u e ,  a s  t h e  
w e i g h t  l o s s  by t r a n s p i r a t i o n  was s i m p l y  t o o  s m a l l  i n  r e ­
l a t i o n  t o  t h e  m ass  o f  p o t t e d  s e e d l i n g s .  T h e r e f o r e ,  a  s y s t e m  
o f  s i x  p o t o r n e t e r s  m o u n ted  s i d e  by  s i d e  was u s e d  
t o  m e a s u r e  w a t e r  movement t h r o u g h  c u t  s t e m s  u n d e r  c a r e f u l l y  
c o n t r o l l e d  c o n d i t i o n s .  T h e s e  w e re  c o n s t r u c t e d  w i t h  g r a d ­
u a t e d  o n e - t e n t h  ml p i p e t t e s  w h ic h  a l l o w e d  m e a s u r e m e n t  o f  
w a t e r  l o s s  t o  an  a c c u r a c y  o f  0 .0 0 1  m l .  P l a n t  s t e m s ,  w h ic h  
w e re  c o l l e c t e d  i n  t h e  f i e l d  a n d  h a n d l e d  i n  s u c h  a way a s  
t o  p r e v e n t  a n  a i r  e m b o l i s m  i n  t h e  t r a n s p i r a t i o n  s t r e a m ,  
w e re  s e a l e d  i n t o  t h e  p o t o r n e t e r s  w i t h  s i l i c o n e  r u b b e r  
( G .E .  RTV 2 1 ) .  The x y le m  w a t e r  co lum n  was t h u s  c o n t i n u o u s  
t h r o u g h  t h e  p o t o m e t e r  t o  a  r e s e r v o i r  w h i c h  was m a i n t a i n e d  
a t  t h e  same l e v e l  a s  t h e  s t e m  so  t h a t  no  n e t  h y d r o s t a t i c
19.
p r e s s u r e  o r  t e n s i o n  was e x e r t e d  on t h e  p l a n t .
The p o t o m e t o r  s y s t e m  was t h e n  p o s i t i o n e d  i n  a  w in d  
t u n n e l  s u c h  t h a t  o n l y  t h e  p l a n t s  p r o t r u d e d  i n t o  t h e  a i r  
s t r e a m .  Wind v e l o c i t i e s  up  t o  715 era c e c -  ^ ( 1 6  inph) w ere  
c o n t r o l l e d  by  c h a n g i n g  f e n  s p e e d  w i t h  a  v a r i a c  t r a n s f o r m e r .  
Wind s p e e d  was m e a s u r e d  w i t h  a h o t - w i r e  t h e r m i s t o r  t y p e  
a n e m o m e te r  ( H a s t i n g s  T3-27 P r e c i s i o n  l i r - M e t e r ) . The t u n n e l  
i t s e l f  won s i t u a t e d  i n s i d e  a  w a l k - i n , low  t e m p e r a t u r e  g r o w t h  
c h a m b e r  w h ic h  a l l o w e d  a i r  t e m p e r a t u r e  m a n i p u l a t i o n  down t o  
0 °  C w i t h  a n  a c c u r a c y  o f  ±  0 . 5 °  C. R e l a t i v e  h u m i d i t y  was 
n o t  c o n t r o l l e d  b u t  was s t a b l e  (± 5 p )  t h r o u g h o u t  a n y  g i v e n  
e x p e r i m e n t .  I n c a n d e s c e n t  f l o o d  l a m p s  w e re  u s e d  a s  a  l i g h t  
s o u r c e  g i v i n g  a  maximum i n t e n s i t y  a t  t h e  p l a n t  l e v e l  o f
1 .1  l y  m i n " ^ . L i g h t  i n t e n s i t y  was r e g u l a t e d  b y  p l a c i n g  
s c r e e n s  o v e r  t h e  c l e a r  p l a s t i c  c o v e r  o f  t h e  w in d  t u n n e l  
s o  t h a t  t h e  h e a t  l o a d  f ro m  t h e  l a m p s  r e m a i n e d  c o n s t a n t ,  
t h e r e f o r e  c o n t r i b u t i n g  t o  t h e  s t a b i l i t y  o f  t h e  r e l a t i v e  
h u m i d i t y .  R a d i a n t  l o a d  on t h e  p l a n t s  was m e a s u r e d  w i t h  a  
L i n t r o n i c s  S o l a r i m e t e r . V e ry  f i n e  c o p p e r - c o n s t a n t a n  t h e r m o ­
c o u p l e s  w e re  embeded i n  t h e  l e a f  t i s s u e  t o  a l l o w  m o n i t o r i n g  
o f  l e a f - a i r  t e m p e r a t u r e  d i f f e r e n t i a l s  t h r o u g h o u t  t h e  e n ­
v i r o n m e n t a l  m a n i p u l a t i o n s ,  f i n a l l y ,  a  P i c h e  e v a p o r i m e t e r  
w i t h  a n  e n l a r g e d  f i l t e r  d i s k  f o r  i n c r e a s e d  s e n s i t i v i t y  was 
p l a c e d  i n s i d e  t h e  t u n n e l  t o  m o n i t o r  e v a p o r a t i o n  s i m u l t a n e ­
o u s l y  w i t h  t r a n s p i r a t i o n .
RECULTS
S umme r  F i e I d  S t u d y
The t i m e  o f  maximum t r a n s p i r a t i o n  f o r  p a p e r  b i r c h
o c c u r r e d  i n  l a t e  J u n e .  Bud b u r s t  and  n e e d l e  e l o n g a t i o n
was d e l a y e d  i n  t h e  tv/o c o n i f e r s  so t h a t  t h e i r  maximum
t r a n s p i r a t i o n  o c c u r r e d  f u l l y  one m onth  l a t e r .  At t h e i r
maxim a,  t r a n s p i r a t i o n  r a t e s  w ere  1 . 1 0 ,  0 . 4 0 ,  and  0 . 4 2  m l /
2
dm / h r  f o r  p a p e r  b i r c h ,  b l a c k  s p r u c e ,  an d  b a l s a m  f i r ,  r e ­
s p e c t i v e l y .  T r a n s p i r a t i o n  f o r  a l l  s p e c i e s  d e c l i n e d  t h r o u g h ­
o u t  t h e  summer,  t h e  r a t e  f o r  p a p e r  b i r c h  d r o p p i n g  o f f  more 
r a p i d l y  a s  l e a f  s c e n e s c e n c e  a p p r o a c h e d  ( F i g .  3). Use of t h e  
same g r a v i m e t r i c  p r o c e d u r e  i n  m i d - w i n t e r  ( i n  t h e  g r e e n h o u s e )  
showed no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  a t  t h e  95f/> c o n f i d e n c e  l e v e l  
b e t w e e n  t h e  w a t e r  l o s s  f ro m  t h e  s p r u c e  an d  f i r  s e e d l i n g s
a n d  t h a t  f ro m  t h e  c o i l  c o n t r o l s .
C o r r e l a t i o n s  o f  summer t r a n s p i r a t i o n  r a t e s  w i t h  t h e  
f o u r  m e a s u r e d  a t m o s p h e r i c  v a r i a b l e s  b y  s t e p w i s e  m u l t i p l e  
r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  a r e  shown i n  T a b le  2 .  L i s t e d  a r e  t h e  
v a r i a b l e s  i n  t h e  o r d e r  i n  w h ic h  t h e y  a c c o u n t  f o r  t h e  
v a r i a t i o n  i n  t r a n s p i r a t i o n  r a t e ,  t h e  sums o f  s q u a r e s  r e ­
d u c e d  i n  e a c h  s t e p  o f  t h e  r e g r e s s i o n ,  a n d  t h e  a d j u s t e d  
c o r r e l a t i o n  c o e f f i c e i n t  a s  e a c h  v a r i a b l e  i s  e n t e r e d  i n t o  
t h e  r e g r e s s i o n .  F o r  t h e  s p r u c e  an d  f i r  s e e d l i n g s ,  summer 
t r a n s p i r a t i o n  was m o s t  c l o s e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  maximum 
a i r  t e m p e r a t u r e  (R==.80 a n d  .7 3  r e s p e c t i v e l y ) . Mean 
r e l a t i v e  h u m i d i t y ,  w in d  s p e e d ,  an d  r a d i a t i o n  l o a d  a c c o u n t ­
ed  f o r  v e r y  l i t t l e  o f  t h e  v a r i a t i o n  i n  t r a n s p i r a t i o n .
2 0 .
2 1 .
Figure 3. Seasonal course transpiration for potted 
seedlings of paper birch (— — — ), black spruce 
and balsam fir — — ).
TRANSPIRATION
Tab le  2 .  R e s u l t s  o f  s t e p w i s e  m u l t i p l e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  
f o r  summer t r a n s p i r a t i o n  s t u d y .  A tm o s p h e r ic  v a r i a b l e s  a r e  
l i s t e d  i n  t h e  o r d e r  i n  w h ich  t h e y  a c c o u n t  f o r  t h e  o b s e r v e d  
t r a n s p i r a t i o n  r a t e s .
-X-
V o r i e b l e  5 . 3 .  R e d u c e d  A d j u s t e d  R R ep .  Coc-f.
F i r Ivlax.Temp. 
d e a n  RII 
Y/ind
R n d i e t i o n
3 7 . 2 8 3
5 . 8 5 4  
4 . 1 6 1
1 . 8 5 4
0 . 7 2 6
0 . 7 6 5
. 7 9 0
. 7 6 7
(Y i n t e r c e p t
0 . 5 7 9  
- 0 . 1 2 1  
- 1 . 0 6 8
- 0 . 0 3 8  
= 1 . 3 0 6  )
o n r u c e l a x .  To i). 
IV c a n  RH 
V/ind
R a d i a t i o n
2 7 . 3 4 0
2 . 2 8 5
1 . 1 1 9
0 . 2 2 0
0 . 7 9 7  
.8 1 6  
.8 1 6  
. 7 9 5  
(Y i n t e r c e p t
0 . 4 9 9  
- 0 . 0 6 4  
0 .5 8 6  
- 0 . 0 1 3  
= - 4 . 2 5 0  )
B i r c h Mean RH
R a d i a t i o n
V/ind
M a x .T en o .
0 . 2 3 7  0 . 1 5 6  0 . 0 4 5
1 . 0 1 9  . 6 8 7  0 . 0 2 7
0 . 1 5 5  . 7 1 1  0 . 2 1 9
0 . 0 3 2  . 6 8 2  0 . 0 1 7
(Y i n t e r c e p t  = - 4 . 2 5 8  )
C o n t r o l  R a d i a t i o n  1 2 2 . 8 3 7  
V/ind 2 4 . 4 6 0
Ivlean RH 1 4 . 9 9 7
Max.Temp. 9 - 6 9 6
0 . 8 0 7  
. 8 8 3  
. 9 3 0  
. 9 6 4  
(Y i n t e r c e p t
0 . 1 3 9  
2 . 8 3 6  
- 0 . 1 8 6  
0 . 2 9 3  
= 3 . 2 0 4  )
* A d j u s t e d  R = p a  ^ [n -m ]  w h e re  n  i s  t h e  n u m b e r  o f  
o b s e r v a t i o n s  a n d  m i s  t h e  num ber  o f  i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e s .
F o r  p a p e r  b i r c h ,  mean r e l a t i v e  h u m i d i t y  a p p e a r e d  
t o  a c c o u n t  f o r  moat  o f  t h e  v a r i a t i o n  b u t  w i t h  an  i n s i g n i f ­
i c a n t  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t  o f  . 1 6 .  When com bined  w i t h  
r a d i a t i o n  h o w e v e r ,  t h e  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t  was im p r o v e d  
c o n s i d c r a b l y . The two v a r i a b l e s  t a k e n  t o g e t h e r  w e re  many 
t i m e s  more  s i g n i f i c a n t  ( R . - .6 9)  t h a n  e i t h e r  one a l o n e .  
E v a p o r a t i o n  f ro m  t h e  b a r e  s o i l  was m o s t  s e n s i t i v e  t o  r a d i ­
a t i o n  ( R = .8 1 )  b u t  w i t h  e a c h  a d d e d  v a r i a b l e  i m p r o v i n g  t h e  
r e g r e s s i o n  e q u a t i o n  c o n s i d e r a b l y .  A l l  f o u r  v a r i a b l e s  t a k e n  
t o g e t h e r  a c c o u n t e d  f o r  9 3a  o f  t h e  v a r i a t i o n  i n  s o i l - w a t c r  
l o s s .
Winter Field Study
A t t h e  l i t ,  W a s h i n g t o n  f i e l d  s i t e ,  t h e  r e l a t i v e  
w a t e r  c o n t e n t  o f  e x p o s e d  b u t  undam aged  t i s s u e  f l u c t u a t e d  
a b o u t  a  mean o f  90 .0 ,6  f o r  b l a c k  s p r u c e  and  9 1 . 4m f o r  
b a l s a m  f i r  d u r i n g  e a c h  o f  t h e  1 9 7 2 -7 3  a n a  1 9 7 3 - 7 4  w i n t e r  
p e r i o d s  (Novem ber  t h r o u g h  A p r i l ) ,  i . e . ,  t h e  mean RWC o f  
e a c h  s p e c i e s  was t h e  same f o r  b o t h  w i n t e r s  ( P i g s .  4 a n d  5 ) .  
T h e se  means d i f f e r  l i t t l e  f ro m  t h e  r e l a t i v e  w a t e r  c o n t e n t s  
o b s e r v e d  d u r i n g  S e p t e m b e r  a n d  O c t o b e r .  A mean RWC o f  90 i° 
c o r r e s p o n d s  t o  a  p l a n t - w a t e r  p o t e n t i a l  o f  a p p r o x i m a t e l y  -11 
b a r s  i n  e a c h  s p e c i e s  ( P i g .  6 ) .  The l o w e s t  RWC r e c o r d e d  
o v e r  t h e  two w i n t e r s  f o r  undam aged  s a m p l e s  was 8 2 . 4 m  f o r  
s p r u c e  an d  8 4 .7m  f o r  f i r ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  w a t e r  p o t e n t i a l s  
o f  a p p r o x i m a t e l y  - 1 7 . 5  b a r s  a n d  - 2 8 . 0  b a r s  r e s p e c t i v e l y .
The f l u c t u a t i o n  i n  RWC f o r  b a l s a m  f i r  a t  t h e  M adbury  
s i t e  d u r i n g  t h e  s e c o n d  w i n t e r  r o u g h l y  p a r a l l e l e d  t h a t  o f  
t h e  M t.  W a s h i n g t o n  s i t e  w i t h  a  n e a r l y  i d e n t i c a l  mean o v e r

Figure 4. 1972-1973 seasonal course of relative water
content in exposed branches of paper birch ( A ), black 
spruce ( • )» and balsam fir ( o ) from treeline, Mt Wash­
ington, N.H. Dashed line represents damaged samples.
Figure 5. 1973-1974 seasonal course of relative water
content in exposed branches fron the subalpine zone, Mt. 
Washington. Details as in figure 4. Periodic RWC deter­
minations for balsam fir ( X ) from the Madbury, N.H. 
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Figure 6. Plant-water potential ( Y ) f determined 
thermocouple psychrometer and pressure bomb, as a 
of relative water content (RWC) for balsam fir ( o 













10 s a m p l i n g  d a t e s  o f  9 1 . 3 $  ( F i g .  5 ) .
T h r o u g h o u t  t h e  s e a s o n ,  damaged b r a n c h  t i p s  showed 
s i m i l a r  f l u c t u a t i o n s  h u t  h a d  c o n s i s t e n t l y  l o w e r  r e l a t i v e  w a t e r  
c o n t e n t s  t h a n  t h e  undam aged  s a m p l e s  ( f i g s .  4 a n d  5 ) .  D u r i n g  
t h e  1 9 7 2 -7 3  w i n t e r  t h e  RV/C o f  damaged s p r u c e  a n d  f i r  a v e r ­
a g e d  8 8 . 3 $  and  8 4 . 4 $ ,  r e s p e c t i v e l y . O v er  5 s a m p l i n g  d a t e s  
l a t e  i n  t h e  1 9 7 3 - 7 4  w i n t e r  t h e i r  r e s p e c t i v e  RV/C a v e r a g e s  
w e re  7 6 . 4 $  and 7 9 . 6 $ .  W a t e r  c o n t e n t  v a r i a t i o n  was a l s o  
c o n s i d e r a b l y  g r e a t e r  w i t h i n  damaged s a m p l e s .  F o r  e x a m p l e ,  
a  s a m p le  o f  9 e x p o s e d  b u t  undam aged  s p r u c e  b r a n c h e s  on 
A p r i l  2 0 ,  1973 g av e  a  mean RV/C o f  9 1 . 4 $  w i t h  a  s t a n d a r d  
d e v i a t i o n  o f  3 . 3 $ ,  w h i l e  on t h e  same d a y ,  9 damaged b r a n c h e s  
h a d  a  mean RV/C o f  8 3 . 4 $  w i t h  a  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  o f  6 . 2 $ .  
D i f f e r e n c e s  i n  RV/C o f  t h e  same m a g n i t u d e  w e re  o f t e n  f o u n d  
b e t w e e n  damaged a n d  s i m i l a r i t y  e x p o s e d  b u t  und am ag ed  p o r ­
t i o n s  o f  t h e  same p l a n t .
T h e r e  w e re  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  RV/C fo u n d  
among t h e  d i f f e r e n t  n e e d l e  a g e  c l a s s e s .  I n  t h e  undam aged  
p o r t i o n  o f  a  f i r  s a m p le  c o l l e c t e d  Nov. 3 0 ,  1 9 7 3 ,  t h e  RV/C 
o f  o l d  n e e d l e s  ( 8 5 . 2 $ )  was c o m p a r a b l e  t o  t h a t  o f  t h e  new 
n e e d l e s  ( 8 4 . 5 $ ) ,  w h i l e  t h e  damaged p o r t i o n  o f  t h e  same 
s a m p le  t r e a t e d  i n t a c t ,  i . e . ,  a l l  r e m a i n i n g  n e e d l e s  and  
s te m  c o n s i d e r e d  t o g e t h e r ,  showed o n l y  a  s l i g h t l y  l o w e r  RV/C 
o f  8 2 . 7 $ .  A s a m p l i n g  o f  damaged s p r u c e  showed s i m i l a r  
r e s u l t s — e s s e n t i a l l y  no d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  RV/C o f  o l d  
n e e d l e s ,  u s u a l l y  r e m a i n i n g  on t h e  l e e w a r d  s i d e  o f  t h e  s t e m  
( 9 0 . 0 $ )  an d  t h a t  c f  new n e e d l e s  ( 8 9 . 5 $ ) .  An a d d i t i o n a l  
s a m p l i n g ,  on F e b r u a r y  1 4 ,  1 9 7 3 ,  o f  o l d  v s .  new n e e d l e s  on
e x p o s e d  b u t  undam aged  b r a n c h  t i p s  g a v e  t h e  f o l l o w i n g  
r e s u l t s :  f i r ,  8 9 . 9 a  ( o l d )  v s .  9 3 . 5 /  ( n e w ) ; s p r u c e ,  9 0 . 7 a 
( o l d )  v s .  9 1 . 9 / '  ( n e w ) .
The seasonal trend of RV/C in leafless birch stems 
somewh--1- parallel ed that of the two conifers except that 
the RWC In birch became progressively lower w i t h  time. 
Var.i ati or within camples a l s o  tended to be much greater, 
giving, for example, s t a n d a r d  deviations of 7.1, 4.1, and
12.1 for samples of 6 stems on each of three different day 
The RV/C of exposed birch trees reached lows of 70.0/ and 
73.1/ in two successive winters but in both years recovery 
was very rapid starting around mid-April (figs. 4- and 5).
f l u c t u a t i o n s  o f  t i s s u e  RV/C i n  t h e  f i e l d  d i d  n o t  
c o r r e s p o n d  t o  c h a n g e s  i n  t e m p e r a t u r e ,  w in d  s p e e d ,  and  
r a d i a t i o n  w i t h  t h e  same s e n s i t i v i t y  i n d i c a t e d  l a t e r  i n  t h e  
c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t  s t u d i e s .  R e s u l t s  o f  a  s t e p w i s e  
m u l t i p l e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  3 .  The 
a v e r a g e  maximum a i r  t e m p e r a t u r e  o f  t h e  two d a y s  p r i o r  t o  
s a m p l i n g  a c c o u n t e d  f o r  t h e  g r e a t e s t  am o u n t  o f  v a r i a t i o n  i n  
t h e  RV/C of t h e  c o n i f e r s  b u t  showed a  c o r r e l a t i o n  c o e f ­
f i c i e n t  of o n l y  .21 f o r  s p r u c e  a n d  .32 f o r  f i r .  A d d in g  
w ind  s p e e d  a n d  r a d i a t i o n  d a t a  i n t o  t h e  r e g r e s s i o n  r e d u c e d  
t h e  c o r r e l a t i o n  ( t a b l e  3). U s i n g  d a t a  o n l y  f o r  t h e  m o n th s  
o f  F e b r u a r y  t h r o u g h  A p r i l  when t h e  RV/C f l u c t u a t i o n s  w ere  
more  p r o n o u n c e d  d i d  n o t  im p ro v e  t h e  c o r r e l a t i o n .  F o r  
b i r c h ,  t h e  t o t a l  r a d i a t i o n  f o r  t h e  t h r e e  d a y s  p r i o r  t o  
s a m p l i n g  a c c o u n t e d  b y  i t s e l f  f o r  m o s t  o f  t h e  s a m p le  
v a r i a t i o n ,  b u t  a g a i n  t h e  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t  was a  low
T a b le  2 .  R e s u l t s  o f  s t e p w i s e  m u l t i p l e  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  
f o r  w i n t e r  RV/C d e t e r m i n a t i o n s .  A t m o s p h e r ic  v a r i a b l e s  a r e  
l i s t e d  i n  t h e  o r d e r  i n  w h ich  t h e y  a c c o u n t  f o r  t h e  o b s e r v e d  
RV/C v a l u e s .
*
V a r i s  b l e 3 . 3 .  Reduced A d j u s t e d  R Revc. C o e f .
F i r 2 - d a y  l.lax T° 3 3 . 5 5 0 0 . 3 2 2 0 . 1 4 4
4 - d a y  ra V/ind 3 . 9 7 4 . 2 7 2 0 . 0 3 6
3 - d a y  t o t . R a d . 1 . 9 4 1 . 1 7 2 0 .0 0 1
(Y i n t e r c e p t = 8 7 . 1 8 9  )
S pruc e 2 -  day .a x . T 0 2 8 . 2 1 8 0 . 2 0 8 0 . 1 2 2
3 - d a y  t o t . R a d . 1 . 4 2 9 0 - 0 . 0 0 1
2 - d a y  m V/ind 0 . 3 0 9 0 0 . 0 1 5
(Y i n t e r c e p t = 8 7 .4 7 1  )
B i r c h 3 - d a y  t o t . R a d . 1 8 1 . 7 2 6 0 . 3 4 9 - 0 . 0 0 9
3 - d a y  m Temp. 1 5 4 . 4 8 8 . 4 7 9 0 .2 9 1
4 -clay m Wind 2 2 . 9 1 2 . 4 5 7 0 . 0 8 5
(Y i n t e r c e p t = 8 0 . 3 4 3  )
* A d j u s t e d  R = y i - ( l - R ^ )  where n i s  t h e  number o f
o b s e r v a t i o n s  and m i s  t h e  number o f  i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e s .
2 9 .
. 3 5 .  A d d in g  t e m p e r a t u r e  and v/ind s p e e d  d a t a  i n t o  t h e
r e g r e s s i o n  i m p ro v e d  t h e  c o r r e l a t i o n  o n l y  s l i g h t l y  ( T a b l e  3 ) .
Controlled Environment Studios
During the course of the controlled environment
e x p e r i m e n t s ,  s e v e r a l  f a c t o r s  w ere  f o u n d  t o  a f f e c t  t h e  p l a n t
water balance of dormant black spruce. Results indicate that
f r e e z i n g  c a u s e s  some d i s r u p t i o n  o f  t h e  w a t e r  co lum n
so t h a t  w a t e r  c o n d u c t i o n  i s  i n h i b i t e d  f o r  some t i m e  a f t e r
thawing. V/hen frozen stems were brought in from the field,
r e - c u t  u n d e r  w a t e r  and  s e a l e d  i n  t h e  p o t o r n e t e r s , i t  was
found, t o  t a k e  3 t o  4 d a y s  a t  a n  a i r  t e m p e i ’a t u r e  o f  5°  C
***1a n d  r a d i a t i o n  l o a d  o f  0 . 5  l y  min~ (6  h r s / d a y )  f o r  
t r a n s p i r a t i o n  t o  a p p r o a c h  a  s t e a d y  s t a t e  ( P i g .  7 ) .
I n i t i a l l y  t h e  t r a n s p i r a t i o n  r a t e  ( a v e r a g e d  f o r  4 b r a n c h e s  
o v e r  t h e  f i r s t  4 h o u r s )  was j u s t  u n d e r  0 . 0 0 6  m l / d m ' / h r  i n  
e a c h  o f  tw o  t r i a l s .  On s u c c e s s i v e  d a y s  t h e  i n i t i a l  h o u r l y  
t r a n s p i r a t i o n  r a t e  a f t e r  t h e  l i g h t s  w e re  t u r n e d  on n e a r l y  
e q u a l l e d  o r  e x c e e d e d  t h e  h i g h e s t  h o u r l y  t r a n s p i r a t i o n  r a t e  
o f  t h e  p r o c e e d i n g  d a y .  Hour  t o  h o u r  i n c r e a s e s  w e r e  dampened  
when v/ind s p e e d  was i n c r e a s e d  f ro m  n e a r  z e r o  t o  200 cm s e c  ^ 
b u t  t h e  d a i l y  t r e n d  o f  i n c r e a s i n g  t r a n s p i r a t i o n  v/as o t h e r ­
w i s e  t h e  same ( f i g .  7 b ) .
Once t r a n s p i r a t i o n  h a d  r e a c h e d  a  n e a r l y  s t e a d y  s t a t e  
t h e  r a t e  v/as f o u n d  t o  be  s t r o n g l y  l i g h t  d e p e n d e n t .  Y/i th  
r e l a t i v e  h u m i d i t y  r a n g i n g  f ro m  35$ t o  41$  a t  a  c o n s t a n t
t e m p e r a t u r e  o f  5 °  C -  0 . 5 ° ,  a n d  w i t h  t h e  w in d  s p e e d  c o n s t a n t
—1 2 /a t  200 cm sec*" , t r a n s p i r a t i o n  i n c r e a s e d  f ro m  0 . 0 0 5  m l/dm  ' h r
in t h e  d a r k  t o  0 . 0 0 9  m l / d m ^ / h r  a t  a  r a d i a t i o n  l e v e l  o f  0 . 5
Figure 7. Daily trend of transpiration from excised 
branches of black spruce following thawing, under constant 
temperature (5° C) and radiation (0.5 ly min"^). (a) Wind
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TIME (H O U R S )
1 ? l y  m in ” an d  t o  . 0 1 3  nil/dm ' / h r  a t  a  r a d i a t i o n  l e v e l  o f  1 . 1
l y  min h'ach i n c r e a s e  i n  t r a n s p i r a t i o n ,  how ever ,  l a g g e d
3 h o u r s  b e h i n d  t h e  i n c r e a s e  i n  e v a p o r a t i o n  f rom  t h e  w e t
f i l t e r  p a p e r  d i s k  ( f i g .  8 ) .  V/i th  t h e  l e a f  b o u n d a r y  l a y e r
r e s i s t a n c e  a s su m ed  n e g l i g i b l e  a t  a wind  s p e a d  o f  200 cm r ;ec- ^
t h e  l e a f  r e s i s t a n c e  t o  t r a n s p i r a t i o n  was c a l c u l a t e d  b y  t h e
e q u a t i o n  on page  8 t o  be  316 s e c  cm- ^ i n  t h e  d a r k ,  182
- 1  - 1  - 1  - ]s e c  cm a t  0 . 5  l y  min , a n d  121 s e c  cm a t  1 . 1  l y  m in  .
When t h e  a i r  t e m p e r a t u r e  was l o w e r e d  t o  1°  C 
( l e a f  t e m p e r a t u r e  a p p r o x . 2°  C) , t h e  c h a n g e  i n  l e a f  r e ­
s i s t a n c e  w i t h  i n c r e a s i n g  l i g h t  i n t e n s i t y  was i n h i b i t e d .  
S w i t c h i n g  t h e  l i g h t  i n t e n s i t y  f ro m  z e r o  t o  1 . 1  l y  min  
r e s u l t e d  i n  an  o s c i l l a t i o n  o f  t r a n s p i r a t i o n  f o r  6 h o u r s
p
a b o u t  a  mean o f  0 .0 0 3  ml/dm / h r ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  a n  a v e r a g e  
l e a f  r e s i s t a n c e  o f  280 s e c  crn- ^ ( H g .  9 ) .  R a i s i n g  t h e  
t e m p e r a t u r e  t h e n  f ro m  1° G t o  10°  C, w h i l e  m a i n t a i n i n g  
c o n s t a n t  r a d i a t i o n  l o a d  a n d  w in d  s p e e d ,  r e s u l t e d  i n  a  d e -  
c l i n e  o f  l e a f  r e s i s t a n c e  t o  148 s e c  cm . I n  F i g u r e  9, 
t h e  d a s h e d  l i n e  r e p r e s e n t s  t h e  p r o j e c t e d  c o u r s e  o f  t r a n s ­
p i r a t i o n  a s  a  r e s u l t  o f  i n c r e a s e d ,  e v a p o r a t i v e  demand ( r e ­
d u c e d  r e l a t i v e  h u m i d i t y )  a c c o m p a n y i n g  t h e  t e m p e r a t u r e  i n ­
c r e a s e ,  had  t h e  l e a f  r e s i s t a n c e  r e m a i n e d  a t  280 s e c  cm” ^ .
The o s c i l l a t i o n s  o f  t r a n s p i r a t i o n  a t  10 C w e re  o b s e r v e d  
a g a i n  when t h e  t e m p e r a t u r e  was c y c l e d  b e t w e e n  0 °  C a n d  5°  C 
a t  3 h o u r  i n t e r v a l s  ( F i g .  1 0 ) .  A summary o f  l i g h t  a n d  
t e m p e r a t u r e  e f f e c t s  on l e a f  r e s i s t a n c e  i s  g i v e n  i n  
F i g u r e  1 1 .
The n e t  e f f e c t  o f  i n c r e a s i n g  w in d  s p e e d  a t  c o n s t a n t
Figure 8. Transpiration as a function of radiation 
intensity under constant temperature (5° C), humidity 
(35-41%), and wind speed (200 cm sec"^). Light regimes 
are; darkness (heavy shading), 0.5 ly min“  ^ (light shad­
ing), and 1.1 ly min“l (unshaded). Vertical lines indicate 
standard deviation of the means. Dashed line represents 
































Figure 9. Transpiration as a function of temperature 
under constant radiation (1.1 ly min”^) and wind speed 
(200 cm sec"l). Shaded area represents dark transpiration. 
After 6 hours of light transpiration at 1° C, the chamber 
temperature was allowed to go to 10° C. Broken line 
represents the projected course of transpiration following 
the temperature increase, assuming no decrease in the 





































Figure 10. Transpiration with cyclic changes in tempera­
ture between 0° C and 5° C. Constants; radiation 0.5 ly 
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Figure 11. Summary of radiation and temperature effects 









t e m p e r a t u r e ,  r e l a t i v e  h u m i d i t y ,  an d  r a d i a t i o n  was t o  d e ­
c r e a s e  t h e  t r a n s p i r a t i o n  r a t e .  Maximum t r a n s p i r a t i o n  was 
f o u n d  t o  o c c u r  i n  n e a r l y  s t i l l  a i r .  At a  w ind  s p e e d  o f  
100 cm s e c ” ^ , t r a n s p i r a t i o n  was r e d u c e d  s l i g h t l y  more  t h a n  
50 fo  u n d e r  r a d i a t i o n  i n t e n s i t i e s  o f  0 . 5  and  1 . 1  l y  min**^. 
F u r t h e r  i n c r e a s e  i n  wind s p e e d  t o  700  cm s e c - '*' h a d  l i t t l e  
e f f e c t  on t r a n s p i r a t i o n  ( F i g .  12) ,  w h i l e  e v a p o r a t i o n  i n ­
c r e a s e d  a l m o s t  l i n e a r l y .  Dark  t r a n s p i r a t i o n  r a t e s  w e re
u n a f f e c t e d  by  c h a n g e s  i n  w ind  s p e e d  b e t w e e n  0 a n d  200 cm 
-1s e c
The e f f e c t  o f  w ind  on t r a n s p i r a t i o n  i s  a p p a r e n t l y  
r e l a t e d  t o  t h e  h e a t  t r a n s f e r  e f f i c i e n c y  o f  lo w  v/ind s p e e d s .
I n  s t i l l  a i r ,  l e a f  t e m p e r a t u r e s  w e re  r a i s e d  5 - 5 °  0 -  1 . 5  s . d .  
a b o v e  a i r  t e m p e r a t u r e  u n d e r  a  r a d i a t i o n  i n t e n s i t y  o f  0 . 5  l y  
m in - "* and  9 . 8 °  C -  2 . 5  s . d .  a b o v e  a i r  t e m p e r a t u r e  u n d e r  a  
r a d i a t i o n  i n t e n s i t y  o f  1 . 1  l y  m i n - "*. T h e se  t e m p e r a t u r e  
d i f f e r e n t i a l s  w e re  r e d u c e d , h o w e v e r ,  t o  0 . 8 °  G -  0 . 7  s . d .  
an d  1 . 8 °  C -  1 . 6  s . d .  f o r  r a d i a t i o n  l e v e l s  o f  0 . 5  an d
1 . 1  l y  m in - "*, r e s p e c t i v e l y ,  a t  a  w ind  s p e e d  o f  90 cm s e c " ^
( F i g .  1 5 ) .  T h e rm a l  e q u i l i b r i u m  b e t w e e n  l e a f  a n d  a i r  v/as 
m a i n t a i n e d  f o r  b o t h  r a d i a t i o n  l e v e l s  a t  a  w in d  s p e e d  o f  
7 0 0  cm s e c " ^ .
Figure 12. Transpiration as a function of wind speed 
under radiation intensities of 0.5 ly min”-*- (— — ) and
1.1 ly min"-*- Vertical bars indicate standard















Figure 13. Leaf-air temperature differences as a function 
of wind speed under radiation intensities of 0.5 ly min"^
(—  ■-.) and 1.1 ly min”*- (-* — ---). Vertical bars indicate
standard deviation of the means.
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DISCUSSION
As a  c o n s e r v a t i v e  e s t i m a t e ,  t h e  t r a n s p i r a t i o n  r a t e
o f  b l a c k  s p r u c e  d u r in g ;  t h e  w i n t e r  d r o p s  b y  a  f a c t o r  o f  100
- 2  -1from the cummer rate, o.p., from 0.4 to 0.004 nil dm hr . This
w o u ld  c o r r e s p o n d  t o  a n  i n c r e a s e  i n  l e a f  r e s i s t a n c e  f rom  16 s e c
— 1 “ 1cm t o  a p p r o x i m a t e l y  300 s e c  cm . K h l e b n i k o v a , e t . a l . ( 1 9 6 3 )
r e p o r t  t h a t  w i n t e r  t r a n s p i r a t i o n  o f  s c o t c h  p i n e  i s  200-300  
t i m e s  l e s s  t h a n  d u r i n g  t h e  summer ,  a t  a  r a t e  o f  29 mg/gm 
f r e s h  v / t / d a y .  Ii'ygen ( 1 9 6 3 )  c a l c u l a t e s  t h e  minimum w a t e r  l o s s  
f ro m  Norway s p r u c e  d u r i n g  t h e  v / i n t e r  a t  1 2 . 3  mg/gm f r e s h  v / t / d a y .  
F o r  p u r p o s e s  o f  c o m p a r i s o n ,  t h e  minimum t r a n s p i r a t i o n  r a t e  f o r  
d o r m a n t  b l a c k  s p u c e  i n  t h i s  s t u d y  i s  c a l c u l a t e d  a t  21 mg/gm 
f r e s h  w t / 8  h r  day  a t  a  r a d i a t i o n  i n t e n s i t y  o f  0 . 3  l y  min  
S e v e r a l  f a c t o r s  may c o n t r i b u t e  t o  t r a n s p i r a t i o n  
r a t e s  i n  e x c e s s  o f  t h e  oibove.  The l e a f  r e s i s t a n c e  t o  v a p o r  
d i f f u s i o n ,  a n d  h e n c e  t h e  t r a n s p i r a t i o n  r a t e ,  was s e e n  t o  
v a r y  s i g n i f i c a n t l y  w i t h  c h a n g i n g  t e m p e r a t u r e  a n d  l i g h t  
i n t e n s i t y .  The d i r e c t i o n  o f  t h e  l i g h t  r e s p o n s e ,  i . e . ,  
d e c r e a s i n g  l e a f  r e s i s t a n c e  v / i t h  i n c r e a s i n g  l i g h t  i n t e n s i t y  , 
an d  t h e  o s c i l l a t o r y  n a t u r e  o f  t r a n s p i r a t i o n  a t  t e m p e r a t u r e s  
b e t w e e n  0 and  3°  0 i s  s t r o n g l y  s u g g e s t i v e  o f  s t o m a t a l  
a c t i v i t y ,  t h o u g h  t h e  m a g n i t u d e  o f  r e s i s t a n c e  c h a n g e  
w o u ld  seem t o  i n d i c a t e  o n l y  t h e  s l i g h t e s t  movement o f  t h e  
s t o m a t a l  g u a r d  c e l l s .  A v a i l a b l e  d a t a  i n d i c a t e  t h a t  c h a n g e s  
i n  c u t i c u l a r  r e s i s t a n c e  v /ould  go i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  
w i t h  h i g h  l i g h t  i n t e n s i t y  i n c r e a s i n g  t h e  r e s i s t a n c e  
(H o lm g re n  e t  a l . ,  1 9 6 5 ) .  The Q^q o f  l e a f  c o n d u c t a n c e  i n
39.
t h i s  c a s e ,  h o w e v e r ,  i s  c o n s i d e r a b l y  h i g h e r  t h a n  t h a t  u s u a l ­
l y  a s s o c i a t e d  w i t h  s t o m a t a l  o p e n i n g .  W i th  a  r i s e  i n  t e m ­
p e r a t u r e  f ro m  1° t o  1 0 °  G ( F i g .  9 )  t h e  0 f o r  t h e  i n c r e a s e  
i n  1 / r ^  i s  4 . 9 .  The p l o t  o f  l e a f  r e s i s t a n c e  v s .  t e m p e r a t u r e  
f o r  a l l  e x i ' j e r im c n t s  ( F i g u r e  11)  shows l i t t l e  t e m p e r a t u r e  s e n ­
s i t i v i t y ,  h o w e v e r ,  b e t w e e n  5°  a n d  1 0 °  C. I f  c a l c u l a t e d  o v e r  
t h e  r a n g e  0°  t o  5°  o r  1°  t o  5 ° ,  t h e  Q^q e x c e e d s  6 . 0 .
D rake ,  e t .  a l ., ( 1 9 7 0 )  r e p o r t  a  Q^q o f  1 . 7  t o  2 .1  f o r  t h e  i n ­
c r e a s e  i n  s t o m a t a l  c o n d u c t a n c e  o f  X an th iu m  b e t w e e n  25°  and  
35°  C. S t a l f e ' l t  ( 1 9 6 2 )  r e p o r t s  a  n e a r l y  l i n e a r  r e l a t i o n  
b e t w e e n  s t o m a t a l  o p e n i n g  and  t e m p e r a t u r e  w i t h  a  Q^q o f  1 . 5  
f o r  s t o m a t a l  c o n d u c t a n c e  a t  t e m p e r a t u r e s  a b o v e  5°  C, I n  an y  
c a s e ,  t h e r e  a p p e a r s  t o  be a n  i m p o r t a n t  t e m p e r a t u r e  t h r e s h o l d  
a t  a b o u t  5°  0 b e l o w  w h i c h  s t o m a t a l  m o v e m e n ts ,  i f  t h a t  i s  a  
c o r r e c t  a s s e s s m e n t ,  a r e  p r e v e n t e d  r e g a r d l e s s  o f  r a d i a t i o n  
i n t e n s i t y .
As p r e v i o u s l y  d i s c u s s e d ,  w in d  h a s  a  t w o - f o l d  e f f e c t  
on t h e  w a t e r  b a l a n c e  o f  e x p o s e d  p l a n t s ;  ( 1 )  i t  f a c i l i t a t e s  
r e m o v a l  o f  t h e  m o i s t  a i r  f ro m  t h e  l e a f  s u r f a c e ,  h e n c e  l o w e r i n g  
t h e  d i f f u s i v e  r e s i s t a n c e  o f  t h e  l e a f  b o u n d a r y  l a y e r ,  and  
( 2 )  i t  i n c r e a s e s  t h e  r a t e  o f  a d v e c t i v e  h e a t  t r a n s f e r  f rom  
t h e  l e a f ,  t h u s  t e n d i n g  t o  m a i n t a i n  t e m p e r a t u r e  e q u i l i b r i u m  
b e t w e e n  t h e  l e a f  a n d  a i r .  T h e se  p r o c e s s e s  h a v e  l o n g  b e e n  
r e c o g n i z e d  -  t h e  q u e s t i o n  a s  t o  w h i c h  i s  more  i m p o r t a n t  i n  
t e r m s  o f  w i n t e r  p l a n t - w a t e r  b a l a n c e  c a n  now be  r e s o l v e d :
The i m p o r t a n c e  o f  e l e v a t e d  p l a n t  t e m p e r a t u r e s  on t h e  l e a f  
r e s i s t a n c e s  t o  v a p o r  t r a n s f e r  h a s  j u s t  b e e n  d e s c r i b e d .
The t r a n s p i r a t i o n  o f  b l a c k  s p r u c e  was s e e n  t o  b e  s u b -
i l l .
s t a n t i a l l y  g r e a t e r  a t  10°  G t h a n  a t  1 0 C a s  a  d i r e c t  r e s u l t  
o f  d e c r e a s e d  l e a f  r e s i s t a n c e .  I n  a d d i t i o n  t o  i t s  e f f e c t  
on t h e  d i f f u s i v e  r e s i s t a n c e s  o f  t h e  l e a f ,  h o w e v e r , t h e  
h e a t i n g  o f  e x p o s e d  p l a n t  p a r t s  c l e a r l y  a f f e c t s  t h e  v a p o r  
c o n c e n t r a t i o n  g r a d i e n t  b e t w e e n  t h e  i n t e r c e l l u l a r  s p a c e s  o f  
t h e  l e a f  a n d  t h e  o u t s i d e  a i r .  The d i f f e r e n c e  i n  t h e  v a p o r  
c o n c e n t r a t i o n  b e t w e e n  t h e  a m b i e n t  a i r  a t  0 °  C an d  50^  r e ­
l a t i v e  h u m i d i t y  a n d  a  s a t u r a t e d  l e a f  i n  t h e r m a l  e q u i l i b -  
r i u m  w i t h  t h e  a i r  i s  a p p r o x i m a t e l y  2 . 4  ug /c in  . W i th  t h e  
l e a f  t e m p e r a t u r e  e l e v a t e d  t o  5°  C u n d e r  t h e  same c o n d i t i o n s ,  
t h e  d i f f e r e n c e  i n  w a t e r  v a p o r  c o n c e n t r a t i o n  b e t w e e n  t h e  l e a f  
a n d  a i r  i n c r e a s e s  t o  a p p r o x i m a t e l y  4 . 4  u g /c m  . By s u b -  
s i t u t i n g  t h e s e  v a l u e s  i n t o  t h e  t r a n s p i r a t i o n  e q u a t i o n  ( p a g e  
8 )  i t  i s  r e a d i l y  a p p a r e n t  t h a t  when l e a f  d i f f u s i v e  r e s i s t ­
a n c e  i s  v e r y  h i g h ,  r e d u c t i o n  o f  t h e  b o u n d a r y  l a y e r  by  
m o v in g  a i r  i s  f a r  more  i m p o r t a n t  i n  t e r m s  o f  i t s  e f f e c t  
on t h e  v a p o r  c o n c e n t r a t i o n  g r a d i e n t  t h a n  i t s  r e d u c t i o n  
o f  t h e  d i f f u s i o n  r e s i s t a n c e  o f  t h e  a i r  s u r r o u n d i n g  t h e  l e a f  -  
h e n c e  t h e  p r o n o u n c e d  i n c r e a s e  i n  t r a n s p i r a t i o n  i n  n e a r l y  
s t i l l  a i r  when h e a t i n g  i s  maximum ( f i g s  12 a n d  1 3 ) .  B ra k e  
e t  a l .  ( 1 9 7 0 )  r e a c h e d  a  s i m i l a r  c o n c l u s i o n  n o t i n g  t h a t  i n ­
c r e a s i n g  w in d  r e d u c e d  t h e  t r a n s p i r a t i o n  o f  X a n th iu m  ( h a v i n g  
a  much l o w e r  l e a f  r e s i s t a n c e )  a t  t e m p e r a t u r e s  u p  t o  3 3 °  C.
S u ch  h e a t i n g  o f  p l a n t s  a s  o c c u r r e d  t i n d e r  t h e  
c o n d i t i o n s  o f  t h e  c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t  e x p e r i m e n t s  h a v e  
b e e n  f r e q u e n t l y  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  T r a n q u i l l i n i  ( 1 9 6 4 ) ,  
f o r  e x a m p l e ,  h a s  f o u n d  t e m p e r a t u r e s  o f  P l n u s  c e m b ra  n e e d l e s  
a s  h i g h  a s  21 . 5 °  a b o v e  a i r  t e m p e r a t u r e  i n  A p r i l ,  a s  a  r e s u l t
o f  h i g h  d i r e c t  an d  r e f l e c t e d  r a d i a t i o n  l o a d .  S i m i l a r  
o b s e r v a t i o n s  h a v e  b e e n  r e p o r t e d  by  S a k a i  ( 1 9 7 0 )  and  
S a l i s b u r y  and  Spomer  ( 1 9 6 4 ) .  Such  h e a t i n g  m u s t  o c c u r  o n l y  
u n d e r  v e r y  c a lm  c o n d i t i o n s , h o w e v e r , a s  i t  a p p e a r s  t h a t  e v e n  
v e r y  low w ind  s p e e d s  , e. g . ,  100 cm s e c  , e f f i c i e n t l y  r e d u c e  
t h e  h e a t  l o a d  o f  a  c o n i f e r  n e e d l e .  I t  i s  l i k e l y  t h e n ,  t h a t  
d am a g in g  w a t e r  l o s s  f ro m  w i n t e r - e x p o s e d  p l a n t s  w i l l  o c c u r  
o n l y  on c a lm  an d  c l o u d l e s s  d a y s  an d  t h a t  a n y  i n c r e a s e  i n  
v/ind s p e e d  w o u ld  t h e n  d e c r e a s e  t h e  r a t e  o f  w a t e r  l o s s .
The e f f e c t i v e n e s s  o f  v/ind i s  p o t e n t i a l l y  g r e a t e s t  a t  a i r  
t e m p e r a t u r e s  s l i g h t l y  b e l o w  0 °  0 ,  u n d e r  h i g h  r a d i a t i o n  
i n t e n s i t y ,  s i n c e  t h e  l e a f  t e m p e r a t u r e  may be  r e d u c e d  f rom  
i n i t i a l l y  a b o v e  t o  b e lo w  t h e  p o i n t  o f  a n y  s t o m a t a l  a c t i v i t y  
an d  c l o s e  t o  t h e  f r e e z i n g  p o i n t  o f  t h e  c e l l  w a t e r .
The l a c k  o f  good c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  l e a f  w a t e r  
c o n t e n t  c h a n g e s  a t  t r e e l i n e  and  t h e  a t m o s p h e r i c  v a r i a b l e s  
o f  t e m p e r a t u r e ,  r a d i a t i o n  and  v/ind s p e e d  c a n  be  r e l a t e d  t o  
t h e  n a t u r e  o f  t h e  v / i n t e r  c l i m a t e  on Mount W a s h i n g t o n .  Days 
on w h ic h  t h e  maximum t e m p e r a t u r e  e x c e e d s  0 °  C a r e  i n f r e q u e n t .  
C lo u d  c o v e r  i s  p e r s i s t e n t  an d  t h e  o c c u r r e n c e  o f  c a lm  d a y s  
i s  r a r e  ( T a b l e  1 ) .  The p r o b a b i l i t y  o f  n e a r  z e r o  a i r  
t e m p e r a t u r e ,  h i g h  r a d i a t i o n  l o a d ,  an d  low  v/ind s p e e d s  o c ­
c u r r i n g  t o g e t h e r , i .  e ., t h e  p r o b a b i l i t y  o f  s t r o n g  h e a t i n g  o f  
e x p o s e d  t i s s u e , i s  t h u s  q u i t e  l o w .  The c o r r e l a t i o n ,  i n ­
s i g n i f i c a n t  a s  i t  i s ,  b e t w e e n  RV/C an d  maximum a i r  t e m p e r a t u r e  
i s  p r o b a b l y  r e l a t e d  t o  t h e  low  a t m o s p h e r i c  v a p o r  c o n c e n ­
t r a t i o n s  ( n o t  m o n i t o r e d )  a t  low  a i r  t e m p e r a t u r e s  r a t h e r  
t h a n  t o  t e m p e r a t u r e  i t s e l f .  I t  i s  o t h e r w i s e  h a r d  t o  e x p l a i n
why maximum w a t e r  l o s s  s h o u l d  c o i n c i d e  a t  a l l  w i t h  low 
t e m p e r a t u r e s .  The a l m o s t  c o m p l e t e  i n s e n s i t i v i t y  o f  RV/C 
t o  t h e  v/ind r e g i m e  o f  K t . W a s h i n g t o n  seem s t o  s u p p o r t  t h e  
l a b o r a t o r y  o b s e r v a t i o n s  t h a t  h e a t  d i s s i p a t i o n  i s  c o m p l e t e  
a t  v e r y  low v/ind s p e e d s  -and t h a t  f u r t h e r  i n c r e a s e s  i n  v/ind 
s p e e d  a r e  i n e f f e c t i v e .  Were t h e r e  more f r e q u e n t  c a l m s ,  t h e  
c o r r e l a t i o n  m i g h t  h a v e  b e e n  more s i g n i f i c a n t  i n  t h e  n e g a ­
t i v e  d i r e c t i o n ,  .1. e l o w e r  RWC w i t h  d e c r e a s i n g  wind s p e e d .
I n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e  RFC i n c r e a s e s  w h ic h  w ere  o b ­
s e r v e d  d u r i n g  t h e  w i n t e r  i s  a m a t t e r  o f  some d i f f i c u l t y ,  a s  
t h e  w e a t h e r  p a t t e r n s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  i n c r e a s e s  do n o t  
g i v e  a  c l e a r  i n d i c a t i o n  o f  t h e  p o s s i b l e  c a u s e s .  The p r o ­
n o u n c e d  i n c r e a s e  i n  RWC w h i c h  o c c u r r e d  d u r i n g  t h e  p e r i o d  
f ro m  F e b .  i d  t o  M a r .  9, 1973 ( F i g .  4) c o i n c i d e d  w i t h  a  d e ­
f i n i t e  w a rm in g  t r e n d ,  w i t h  d o i l y  maximum t e m p e r a t u r e s  e x ­
c e e d i n g  0 °  C a t  t h e  s t u d y  s i t e  on e a c h  o f  t h e  l a s t  8 d a y s  
o f  t h a t  p e r i o d .  D u r i n g  th e  p e r i o d  f ro m  M arch  9 t o  M arch  1 9 ,  
1 9 7 4 , h o w e v e r , a t  w h ic h  t i m e  a  s i m i l a r i t y  p r o n o u n c e d  i n c r e a s e  
i n  RWC o c c u r r e d  ( F i g .  5 ) ,  t h e  s t u d y  a r e a  was u n d e r  t h e  i n ­
f l u e n c e  o f  one o f  t h e  c o l d e s t  a i r  m a s s e s  o f  t h e  w i n t e r .  
Maximum d a y t i m e  t e m p e r a t u r e s  d u r i n g  t h a t  week d r o p p e d  f rom  
- 5 °  t o  - 2 2 °  C (O b s e r v a to ig y  r e c o r d s )  a c c o m p a n i e d  by  h i g h  
w i n d s  an d  p r e v a l e n t  c l o u d  c o v e r .
The f a c t  t h a t  s u c h  o c c a s i o n a l  r a p i d  i n c r e a s e s  i n  
RV/C w e re  p a r a l l e l  i n  a l l  t h r e e  s p e c i e s  s u g g e s t s  t h a t  s i m i l a r  
e x p l a n a t i o n s  s h o u l d  be  s o u g h t  f o r  t h e  " a b s o r p t i o n "  g a i n s  o f  
e a c h .  The d a t a  a l s o  s u g g e s t  t h a t  more  t h a n  one  m echan ism  
i s  l i k e l y .  P a s s i v e  a b s o r p t i o n  o f  s u r f a c e  m e l t w a t e r  by
a d v e n t i t i o u s  r o o t s  i s  t h e  c l a s s i c a l  e x p l a n a t i o n  f o r  t h e  
p e r i o d i c  r e l i e f  o f  w i n t e r  w a t e r  d e f i c i t ,  b u t  i n  t h e  c a s e  o f  
t h e  b i r c h ,  t h i s  h y p o t h e s i s  h a s  some p r o b l e m s .  The e v i d e n c e  
o f  Hammel ( 1 9 6 7 )  i n d i c a t e s  t h a t  c a v i t a t i o n  o f  t h e  w a t e r  
co lum n  o f  b i r c h  o c c u r s  u p o n  f r e e z i n g .  T h i s  i s  a p p a r e n t l y  
n o t  t h e  c a s e  w i t h  m o s t  g y m n o s p c r m s , a s  e v i d e n c e d  by  I lammel’ s 
e x p e r i m e n t s  and  o u r  own w i t h  b l a c k  s p r u c e .  I t  i s  n o t  c l e a r ,  
h o w e v e r ,  j u s t  how s e r i o u s l y  c a v i t a t i o n  i m p a i r s  a b s o r p t i o n  
an d  t r a n s l o c a t i o n  i n  t h e  a n g i o s p e r m  d u r i n g  t h e  v / i n t e r .  I l a v i s  
( 1 9 7 1 )  d e m o n s t r a t e d  w a t e r  movement  i n  b o t h  a  d i f f u s e -  and  
r i n g - p o r o u s  a n g i o s p e r m  b e lo w  t h e  f r e e z i n g  p o i n t  o f  t h e  x y lem  
w a t e r  an d  a t  a  r a t e  e q u a l  t o  t h a t  w h i c h  o c c u r r e d  a t  t e m p e r ­
a t u r e s  b e t w e e n  +2°C an d  +10°G. He fo und  t h a t  t r a n s l o c a t i o n  
s t o p p e d  o n l y  a t  a  s e c o n d  an d  l o w e r  f r e e z i n g  p o i n t ,  a t  w h ic h  
t i m e ,  p r e s u m a b l y ,  t h e  s y m p l a c t i c  w a t e r  f r o z e .  N o n e t h e l e s s ,  
t h e  o v e r a l l  d e c l i n e  i n  t h e  RV/C o f  b i r c h  t h r o u g h o u t  t h e  v / i n t e r  
( P i g s .  4 an d  5) d o e s  i n d e e d  s u g g e s t  t h a t  w a t e r  r e p l e n i s h ­
m en t  i s  more r e s t r i c t e d  i n  t h i s  s p e c i e s ,  a t  l e a s t  u n t i l  
e a r l y  s p r i n g ,  a t  w h ic h  t i m e  r e n e w e d  c a m b i a l  a c t i v i t y  may 
b e g i n  t o  r e s t o r e  t h e  x y lem  w a t e r  c o lu m n .
Though t r a n s l o c a t i o n  may o c c u r  i n  s p i t e  o f  c a v i ­
t a t i o n  an d  a t  t e m p e r a t u r e s  b e l o w  0°C ( a  p o s s i b i l i t y  
s u g g e s t e d  by  Hygen ( 1 9 6 3 )  a n d  P o l u n i n  ( 1 9 3 3 )  a s  w e l l ) ,  
i t  i s  n o t  known w h e t h e r  o r  n o t  a b s o r p t i o n  f ro m  f r o z e n  s o i l s ,  
a s  f o r  e x a m p le  t h r o u g h  v a p o r  t r a n s f e r ,  i s  s i g n i f i c a n t .  The 
i n c r e a s e  i n  RV/C o f  e x p o s e d  b r a n c h  t i p s  m i g h t  be  more  
f e a s i b l y  e x p l a i n e d  i n  t e r m s  o f  a  r e d i s t r i b u t i o n  o f  w a t e r  
w i t h i n  t h e  p l a n t .  T r a n q u i l l i n i  ( 1 9 6 3 )  h a s  s u g g e s t e d
t h a t  c o n i f e r s  i n  p a r t i c u l a r  h a v e  a  l a r g o  am ount  o f  w a t e r  
i n  " s t o r a g e "  w h ic h  may be u s e d  t o  s a t i s f y  t h e  w a t e r  d e ­
mands when a b s o r p t i o n  i s  i n h i b i t e d .  To c a r r y  t h i s  one 
s t e p  f u r t h e r ,  t h e  f o l i a r  p a r t s  o f  t h e  p l a n t  w h ic h  a r e  
b u r i e d  b e n e a t h  t h e  snow pack  c o u l d ,  i n  f a c t ,  become e f f e c t i v e  
" a b s o r b i n g "  t i s s u e ,  s i n c e  t h e s e  g e n e r a l l y  r e m a i n  a t  f u l l  
t u r g o r  due t o  t h e  s a t u r a t e d  s t a t e  o f  t h e  snow pack  i n t e r ­
s t i c e s .  The p r o p e r  w a t e r 1 p o t e n t i a l  g r a d i e n t  w ou ld  t h e n  
e x i s t  w i t h i n  t h e  p l a n t  f o r  t h e  u p w ard  movement o f  w a t e r  t o  
t h e  e x p o s e d  b r a n c h  t i p s  w h e n e v e r  t h e  p l a n t  i s  warmed s u f ­
f i c i e n t l y .
A b s o r p t i o n  o f  w a t e r  f rom  t h e  a t m o s p h e r e  i s  a l s o  
p o s s i b l e  a s  l o n g  a s  t h e  p r o p e r  v a p o r  c o n c e n t r a t i o n  g r a d i e n t  
e x i s t s  b e t w e e n  p l a n t  an d  a i r  ( S l a t y e r ,  1 9 6 0 ) .  The p r o b a b i l i  
o f  t h i s  o c c u r r e n c e  i s  s l i g h t ,  h o w e v e r .  f o r  a  l e a f  w a t e r  
p o t e n t i a l  o f  - 1 0  b a r s ,  a t  a  t e m p e r a t u r e  o f  0 °G ,  t h e  r e l a ­
t i v e  h u m i d i t y  o f  t h e  m e s o p h y l l  a i r  s p a c e s  i s  c a l c u l a t e d  t o  
b e  9 9 .2 ; i  ( s e e  d i s c u s s i o n  o f  P . 3 .  N o b e l ,  1 9 7 4 ,  p .  3 2 0 ) .  Thus  
f o r  a  l e a f  i n  t h e r m a l  e q u i l i b r i u m  w i t h  t h e  s u r r o u n d i n g  a i r  
a t  0 ° C ,  a b s o r p t i o n  o f  a t m o s p h e r i c  w a t e r  v a p o r  w i l l  t a k e  p l a c  
o n l y  when t h e  r e l a t i v e  h u m i d i t y  o f  t h e  a i r  e x c e e d s  9 9 .2 m .
By t h e  same c a l c u l a t i o n ,  a t  a  l e a f  w a t e r  p o t e n t i a l  o f  - 2 0  
b a r s ,  a b s o r p t i o n  o f  w a t e r  v a p o r  w i l l  t a k e  p l a c e  o n l y  a t  
r e l a t i v e  h u m i d i t i e s  a b o v e  98.4 /5  a n d  o n l y  so  l o n g  a s  t h e  
l e a f  t e m p e r a t u r e  i s  n o t  e l e v a t e d  a b o v e  a i r  t e m p e r a t u r e .  
O u t s i d e  o f  t h e  i n t e r s t i c e s  o f  t h e  snow pack  s u c h  c o n d i t i o n s  
a r e  s e ld o m  m e t ,  e x c e p t  p e r h a p s  f o r  a  few  h o u r s  d u r i n g  t h e  
n i g h t .  F o r  t h e  s h o r t  p e r i o d s  when t h e  a t m o s p h e r e  a r o u n d
t h e  e x p o s e d  p l a n t  i s  s a t u r a t e d ,  h o w e v e r ,  t h e  a b s o r p t i o n  f l u x  
i s  a p t  t o  b e  v e r y  s m a l l  i n  v i e w  o f  t h e  h i g h  c u t . i c u l a r  
r e s i s t a n c e  t o  v a p o r  d i f f u s i o n .  N o n e t h e l e s s ,  t h i s  d o e s  
r e m a i n  a m ech an ism  by  w h i c h  im p e n d i n g  w a t e r  d e f i c i t  may 
o c c a s i o n a l l y  be s t a l l e d . Kach o f  t h e  ab o v e  p r o c e s s e s  a r e  
c l e a r l y  i n  n e e d  o f  f u r t h e r  r e s e a r c h .
T r o e l i n e  and t h e  ' t i n t e d  N n v i r o n n e n t  -  The Nit. :,|a sh in .a t  on Case
V / i n t e r  d e s i c c a t i o n  c a n n o t  be  c o n s i d e r e d  a  p r i m a r y  
c a u s e  o f  t h e  low  t r o e l i n e  i n  t h e  P r e s i d e n t i a l  Range o f  Hew 
H a m p s h i r e .  D u r i n g  t h e  w i n t e r ,  t i s s u e  w a t e r  c o n t e n t  o f  e x p o s e d  
b u t  undam aged  s p r u c e  an d  f i r  a t  t r e e l i n e  r a r e l y  d e p a r t s  f rom  
w h a t  c o u l d  be  c o n s i d e r e d  n o r m a l  l e v e l s ,  i n  p a r t  b e c a u s e  o f  
t h e  w in d  an d  c l o u d  c o v e r  c o n d i t i o n s  o f  N t .  W a s h i n g t o n  and  
i n  p a r t  b e c a u s e  o f  t h e  o c c a s i o n a l  o p p o r t u n i t y  f o r  t h e  p a r t i a l  
r e l i e f  o f  w a t e r  d e f i c i t .
C o n t i n u a l  e x p o s u r e  t o  h i g h  w in d s  d u r i n g  t h e  v / i n t e r  
a p p e a r s  t o  a f f e c t  t h e  p l a n t  a d v e r s e l y  o n l y  i n  r e l a t i o n  t o  
i t s  s u s c e p t i b i l i t y  t o  s u s t a i n i n g  p h y s i c a l  d am age ,  p a r t i c u l a r l y  
t h a t  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a b r a s i v e  f o r c e  o f  w i n d - c a r r i e d  i c e  
p a r t i c l e s .  I n  some c a s e s  s u c h  p h y s i c a l  damage a p p e a r s  t o  
b e  c o n s i d e r a b l e .  The s h o o t s  o f  c o n i f e r s  w h ic h  w ere  m o s t  
p r o m i n e n t l y  e x p o s e d  t o  h i g h  w in d s  w ere  o f t e n  o b s e r v e d  t o  
h a v e  s u s t a i n e d  c o n s i d e r a b l e  n e e d l e ,  s t e m  an d  bud  b r e a k a g e ,  
o f t e n  w i t h  t h e s e  t i s s u e s  r e m o v ed  e n t i r e l y .  Such  damage 
was u s u a l l y  m o s t  n o t i c e a b l e  w i t h i n  1 - 3  d e c i m e t e r s  o f  t h e  
snow pack  an d  was s t r o n g l y  " d i r e c t i o n a l "  a s  w o u ld  b e  e x p e c t e d  
o f  p a r t i c l e  i m p a c t  d am ag e .  S a v i l l e  ( 1 9 6 3 ,  1 9 7 2 )  d e s c r i b e d
t h e  d e v e l o p m e n t  o f  "m o p -h e a d "  g r o w t h  f o rm s  f ro m  s u c h  a b r a s i v e  
r e m o v a l  o f  f o l i a g e  f rom  t h e  mid p o r t i o n s  o f  e x p o s e d  s p r u c e  
a t  n o r t h e r n  t r o e l i n e .  S i m i l a r  f o rm s  a p p e a r  l o c a l l y  i n  t h e  
s u b - a l p i n e  /.one o f  l i t .  V /a s h in g to n  ( f i g .  14)  an d  a p p a r e n t l y  
f o r  t h e  same r e a s o n ,  a s  c l o s e  e x a m i n a t i o n  r e v e a l s  s t r o n g  
a b r a s i v e  w e a r  on t h e  b a r k  t i s s u e s  o f  w in d w a rd  s i d e s  o f  s t e m s .
T h e r e  i s  no i n d i c a t i o n ,  h o w e v e r ,  t h a t  a n y  n e e d l e s  
a r c  p r e d i s p o s e d  t o  r e m o v a l  by  a b r a s i o n  a s  a  r e s u l t  o f  p r i o r  
d e s i c c a t i o n ,  b u t  r a t h e r ,  d r y i n g  becom es  e v i d e n t  o n l y  a f t e r  
t h e  b r e a k d o w n  o f  d i f f u s i v e  r e s i s t a n c e s  t h r o u g h  n e e d l e  b r e a k ­
ag e  o r  r e m o v a l .  T h e re  i s  no e v i d e n c e  o f  a n y  wound r e ; p a i r  
f o l l o w i n g  s u c h  w i n t e r  i n j u r y  ( p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) ,  s o ,  a s  
a  p r o b a b l e  r e s u l t  o f  t h e  e x p o s u r e  o f  o p e n - e n d e d  v a s c u l a r  
t i s s u e ,  b r a n c h e s  w h ic h  h a v e  s u s t a i n e d  s u c h  damage do become 
s u s c e p t i b l e  t o  i n c r e a s e d  w a t e r  l o s s .
The o v e r a l l  i m p o r t a n c e  o f  ou ch  d e s i c c a t i o n  a s  a  
s e c o n d a r y  p r o b le m  may a l s o  be  q u e s t i o n e d ,  h o w e v e r .  The 
d a t a  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  m o b i l i t y  o f  w a t e r  w i t h i n  t h e  p l a n t  
i s  s u f f i c i e n t l y  low  so  t h a t  d r y i n g  t e n d s  t o  be  l o c a l i s e d  
a n d ,  i f  l e t h a l ,  s e ld o m  a f f e c t s  l a r g e  p o r t i o n s  o f  t h e  t r e e .
I t  s h o u l d  a l s o  be  n o t e d  t h a t  when c o n d i t i o n s  a r e  f a v o r a b l e ,  
e v e n  t h e  damaged b r a n c h  t i p s  showed m a rk e d  i n c r e a s e  i n  RV/C, 
a p p r o a c h i n g  n o r m a l  l e v e l s  ( F i g .  4 a n d  5 ) .  L o c a l i s e d  d e a t h  
o f  b r a n c h e s  was s o m e t i m e s  o b s e r v e d  w h e re  n e e d l e  r e m o v a l  was 
e x c e s s i v e ,  b u t  i n  many c a s e s  a x i a l  an d  t e r m i n a l  b u d s  r e m a i n ­
ed  v i a b l e  ( a s  d e s c r i b e d  b y  S a v i l l e , 3 9 7 2 ) ,  r e s u m i n g  g r o w t h  
i n  t h e  summer ( F i g .  1 5 ) .  T h u s ,  w h i l e  i t  i s  o b v i o u s  t h a t  
t h e  g r o w t h  f o rm s  a t  t r e e l i n e  a r e  s h a p e d  b y  t h e  d i f f e r e n t i a l
Figure 14. Black spruce in the subalpine zone on Lion 
Head, Mt. Washington. Characteristic "mop-head" form 
results from the removal of foliage by wind-carried ice 
particles in the zone of maximum transport above the 
snow-pack.

F i g u r e  1 5 .  B a lsam  f i r  i n  t h e  s u b a l p i n e  zone  on C h a n d l e r  
R i d g e ,  M t .  V / a s h i n g t o n ,  s h o w in g  r e c o v e r y  f ro m  t h e  e f f e c t s  
o f  w i n t e r  d am ag e :  Top ,  A p r i l  2 9 ,  1 9 7 4 ;  C e n t e r ,  J u l y  3 ,
1 9 7 4 ;  B o t t o m ,  o v e r v i e w  s h o w in g  d e v e l o p m e n t  o f  c h a r a c ­
t e r i s t i c  " m o p -h e a d "  f o r m .

Jo.
s u c c e s s  o f  w i n d - e x p o s e d  v n .  wind  s h e l t e r e d  s h o o t s , t h e  
p r o c e s s  a p p e a r s  t o  be  p r i m a r i l y  m e c h a n i c a l ,  h a v i n g  l i t t l e  
t o  do w i t h  d i f f e r e n t i a l  d r y i n g  o f  e x p o s e d  and  s h e l t e r e d  p a r t s .
The o v e r a l l  i m p o r t a n c e  o f  v / i n t e r  a b r a s i o n ,  i n  t e r m s  
o f  i t s  i n f l u e n c e  on t r e e l i n e  p o s i t i o n  i n  t h e  P r e s i d e n t i a l  
R a n g e , m i g h t  b e s t  be  a r g u e d  b y  c o n s i d e r i n g  t h e  c a s e  o f  b i r c h  
w i n t e r i n g  i n  t h e  s u b a l p i n c  z o n e . The d a t a  i n  f i g u r e s  A and  ‘3 
i n d i c a t e  t h a t  b i r c h ,  e v e n  w i t h  i t s  g r e a t l y  r e d u c e d  e v a p o r a ­
t i v e  s u r f a c e , may be  e x p e c t e d  t o  s h a r e  t h e  same f a t e  a s  
t h e  c o n i f e r s  w i t h  r e s p e c t  t o  w i n t e r  w a t e r  b a l a n c e  -  a 
s t a t e m e n t  w h i c h  p o i n t s  o u t  t h e  e f f e c t i v e n e s s  o f  t h e  d o rm a n t  
c o n i f e r  n e e d l e  i n  r e d u c i n g  w a t e r  l o s s .  S u r p r i s i n g l y ,  t h e  
d e c i d u o u s  h a b i t  i n  t h i s  c a s e  a p p e a r s  t o  be  n e i t h e r  o f  
a d v a n t a g e  n o r  d i s a d v a n t a g e  i n  t e r m s  o f  v / i n t e r  w a t e r  b a l a n c e .
B i r c h ,  h o w e v e r ,  i s  much l e s s  v u l n e r a b l e  t o  s u s t a i n i n g  p h y s i c a l  
d am ag e ,  a  f a c t  w h i c h ,  i n  v i e w  o f  t h e  f o r e g o i n g  d i s c u s s i o n ,  
may be  e x p e c t e d  t o  c o n f e r  some c o n s i d e r a b l e  a d v a n t a g e  on t h e  
s p e c i e s .  H o w ev e r ,  t h e  f a c t  t h a t  b i r c h  i s  o n l y  a c o - d o m i n a n t  
a t  t r e e l i n e ,  i e .  t h a t  i t  d o e s  no b e t t e r  t h a n  t h e  c o n i f e r s  w i t h  w h ich  
i t  s h a r e s  t h i s  p o s i t i o n ,  s u g g e s t s  t h a t  i t  i s  n o t  t h e  o c c u r r e n c e  
o f  p h y s i c a l  damage a l o n e  w h i c h  r e s t r i c t s  g r o w th  a t  t r e e l i n e ,  
t h a t  p e r h a p s  some o t h e r  f a c t o r  s u c h  a s  r e s t r i c t i v e  summer 
t e m p e r a t u r e s  i s  o f  c o n t r o l l i n g  i n f l u e n c e .
T h u s ,  w h i l e  S a v i l l e  ( 1 9 7 2 )  m a i n t a i n s  t h a t  t h e  s i g n i f ­
i c a n c e  o f  a b r a s i v e  f o r c e s  i n  v / i n t e r  i s  u n d e r e s t i m a t e d ,  and  
w h i l e  w ind  i s  s e e n  t o  b e  a n  e n v i r o n m e n t a l  f o r c e  o f  some 
c o n s e q u e n c e  on M t.  W a s h i n g t o n ,  i t  c a n n o t  be c o n c l u d e d  t h a t  
i t  i s  a  c o n t r o l l i n g  f o r c e  b y  i t s  m e c h a n i c a l  e f f e c t s  a l o n e .
V/ind may be c o n s i d e r a b l y  more i m p o r t a n t  i n  t erm s  o f  i t s  
e f f e c t  on t e m p e r a t u r e s  a t  t h e  m e t a b o l i c  s i t e s  o f  t h e  p l a n t  
d u r in g  t h e  g ro w in g  s e a s o n .
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